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Ueber den Herzschlag von Helix pomatia L 

wahrend des Winterschlafes. 



Von 



Arnold Lang. 



Mit Tafel 1—5. 



Uebersicht. 

Schon der alte Lazaro Spallanzani (1729 — 1799) hat in Pa via der Herz- 
tatigkeit unserer Schnecken seine Aufmerksamkeit gewidmet Ein Bericht iiber 
seine Beobachtungen findet sich in den beriihmten „Memoires sur la Respi- 
ration", die nach seinem Tode, 1803, von Senebier herausgegeben wurden. 
Untersuchungsobjekt war die ,,Helice livree'' == H, nemoralis, Nach Abbrechen 
der Schale, sagt er, sieht man durch die Lungendecke hindurch das Herz deutlich 
schlagen. Es ist ihm bekannt, dalii die Schnecken erst nach langerer Einwirkung 
von — 2 ® (R. ?) gefrieren. Er konstatiert , dafi wahrend der Kaltelethargie die 
Herzschlage um so seltener werden, je mehr die Temperatur sinkt. Bei ~ i ^ 
soil die Herztatigkeit ganz aufhOren und das Blut in den GefaBen nicht mehr 
zirkulieren. Auch h6rt dann die Atmung auf. 

Eingehendere Untersuchungen machte sodann im Jahre 1824 Carl Gustav 
Carus iiber den Herzschlag der Weinbergschnecke (und des FluBkrebses). 
Auch er stellte' seine Beobachtungen nach Entfernung der beiden untersten 
Windungen der Schale an. Sie beziehen sich jedoch nicht auf winterschlaiende 
Tiere. Bei einem ausgewachsenen Exemplar schlug das Herz am 17. Mai 1823 
vormittags im Zimmer 30 — 35mal in der Minute; der freien Sonne ausgesetzt 35 
bis 39mal. Wie aus nachfolgenden Bemerkungen mit einiger Wahrscheinlichkeit 
hervorgeht, geschah das bei einer Zimmertemperatur von ca. + 1 2 ® R. Zu einem 
zweiten Versuch, am 21. Mai vormittags, wurde ein mittleres Exemplar verwendet; 
in diesem Falle konnte Carus nur 28 Schlage in der Minute zahlen. Nach Ent- 
fernung des Kopfes und eines Teils der Eingeweide blieb der Herzschlag unver- 
andert. Carus „leitete nun durch eine Linse konzentriertes Licht auf dais Herz. 
Sogleich vermehrten sich die Schlage bis 50. In kiihlere und dunklere Umgebungen 
gebracht, zeigt sich auffallend das Gegenteil." Das nach 8 Minuten herausge- 
nommene Herz schlug noch „dann und wann wie friiher aussetzend, 28mal, im 
Focus der Linse hingegen 6omal". 

Bei einem dritten Versuch schlug das Herz bei zwei Schnecken derselben 
Art {H, pomatia) mittlerer GrOBe 34 — 36maL 

Ueber einen vierten, am 29. Mai angestellten Versuch berichtet Carus 
f olgendermaBen : „Seit einiger Zeit war es ziemlich trocken, daher hatten auch 
alle Schnecken an Masse abgenommen, hatten sich tief ins Gehaus zuriickgezogen 
und es auBen mit der glasahnlichen Schleimhaut verschlossen. Es wurden 15 Stuck 
ge5ffnet, um eine Quantitat Blut zu erhalten. Aber kaum erhielt man von dieser 
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Zahl so viel, als ein kleines Urglas faBt. Mehr als 4 — 6 Tropfen flossen gar nicht 
aus und das Herz schlug so langsam, daB kaum 18 — 20 Pulsschlage gezahlt 
wurden. Die Tiere waren gleichsam im Anfange eines Sommerschlafes." 

Bei einem fiinften Versuch, am 14. Juli, bei sehr warmer und feuchter, schon 
einige Zeit dauernder Witterung schlug das Herz 45mal in der Minute, bei einem 
grOBeren Exemplar jedoch nur 36mal. Als das herausgenommene Herz dieses 
letzteren mittelst Linse beleuchtet wurde, verdoppelte sich fast die Zahl der Herz- 
schlage. Bei einem letzten Versuch wurden 40 Pulsationen gezahlt. 

Resume. Frage: „Wieviel mal schlagt das Herz einer Schnecke und 
eines Krebses in der Minute?" 

Ant wort: „Minimum beim gesunden Tier 28, Maximum 40, Medium 
34mal." 

Frage: „Vermehrt Warme und Licht, vermindert Kalte und Dunkel die 
Zahl derselben?" 

Antwort: „Dies kann unbedingt bejaht werden." 

Nach Gaspard (1829) zieht sich das Herz der Weinbergschnecke „im No- 
vember, vor dem Eintritt strenger Kalte, regelmaBig, aber schwach zusammen. 
Im Winter, unter dem Gefrierpunkt, steht es ganz still. Setzt man sie einem 
schwachen Grad von Warme aus, so fangt es an zu schlagen, hOrt aber auf, wenn 
man sie wieder in die Kalte bringt; das kann man oft wiederholen." 

Genauer untersuchte Barkovv den EinfluB der Lufttemperatur auf die 
Frequenz der Herzschlage winterschlafender Weinbergschnecken. Er machte auf 
der Stelle der Schale, wo das Herz liegt (auf der letzten Windung nahe am Nabel) 
eine Oeffnung in derselben, so daB das Herz freigelegt wurde. Die Pulsationen 
wurden nach dieser Operation durch den Herzbeutel hindurch sichtbar. In seinem 
bekannten Buche iiber den Winterschlaf (1846) erstattete Barkow Bericht iiber 
seine Untersuchungen. Ich erwahne hier nur das, was sich auf diejenigen Beob- 
achtungen bezieht, die ohne operative Verletzung des Herzens selbst angestellt 
wurden. 

,,25. Dezember 1843. Tier mittlerer GrOBe. Lufttemperatur + i ^ R. Eigen- 
temperatur des Pericards -|- 3 ^ R- Durch das Pericard deutlich 6 in bestimmten 
Zwischenraumen stattfindende Pulsationen sichtbar. 

3. Januar. Zugedeckeltes Exemplar. Lufttemperatur -f" 4 ^ R- Eigentempe- 
ratur des Herzbeutels -)- 5 ® R. Pulsation des Herzens erst nach Oeffnung des 
Pericards wahrnehmbar; in der ersten Minute 7, in der 2. 10, in der 3. 10, in 
der 4. 6, in der 5. 5 Pulsationen. Pulsationen nicht regelmaBig, sondern ungleich, 
mit langeren oder kilrzeren Unterbrechungen. 

Bei einem zweiten Tier, dessen Temperatur auf dem bloBgelegten Herzbeutel 
+ sV*^ betrug, konnte Barkow anfangs durch den Herzbeutel hindurch nur ver- 
einzelte schwache, unregelmaBige Pulsationen wahrnehmen, die nach Pausen von 
mehreren Minuten sich zeigten, dann allmahlich deutlicher wurden, so daB er 5 
in der Minute z^en konnte, die aber auch in ungleichen Zwischenraumen 
eintraten. 

13. April 1844. Zugedeckeltes Exemplar. Lufttemperatur +10^ R. 20 
krSftige Pulsationen in der Minute, in regelm&Bigen Zwischenraumen. 
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15. April 1844. Anderes Exemplar. Lufttemperatur +10^ R. „Lebens- 
warme** auf dem Herzbeutel -f- 16® R. 18 kraftige unregelmaBige Pulsationen 
in der Minute. 

16. April 1844. 4 weitere Exemplare. Lufttemperatur + S%^ R. „Beim 
ersten, dessen Lebenswarme auf dem Herzbeutel +11^4^ betrug, fanden 17 
Pulsationen in der Minute statt. Nachdem das Tier Vi Stunde im warmen Ofen 
gelegen und seine Lebenswarme auf 4" 19%® gestiegen war, zeigte das Herz 44 
Pulsationen. Beim zweiten Tiere betrug die Zahl der Pulsationen 18 bei einer 
Lebenswarme von -f-g^/i, beim dritten waren nur 10 Pulsationen bei einer Lebens- 
warme von H-gVi^ R- und beim vierten wiederum 18 Pulsationen bei einer Lebens- 
warme von + 9*74 ^ ^•" 

Am 23. April untersuchte Barkow 2 Schnecken, „die ihr Haus bereits ge- 
offnet batten und mit ausgestreckten Fiihlern einhergingen". Durch Reizen des 
FuBes brachte er sie dahin, da6 sie sich ganz in die Schale zuriickzogen. Er 
„entblo6te nun den Herzbeutel, auf dem die Temperatur bei dem ersten Tiere 
-j- 13® R. (im spater ge5ffneten Lungensack -)- 16^^^ R.) betrug. Die Zahl der 
Pulsationen war 20 in der Minute. Beim zweiten Tiere, bei dem die Temperatur 
auf dem Herzbeutel +1474^ (im spater geOffneten Lungensack nur + 14V4®) 
betrug, fanden 32 Pulsationen statt." 

„Bei einer Succinea putris, die den ganzen Winter uber durch einen hautigen 
Deckel verschlossen, und an der Wand des GefaBes, in dem sie sich befand, 
festgeklebt, zugebracht hatte. am 8. April 1845 noch in der gewOhnlichen Lage 
wie wahrend des Winterschlafes sich befand, zeigte dcis bloBgelegte Herz in einer 
Lufttemperatur von +572^ I^- 26 regelmaSige Pulsationen. in der Minute." 

Barkow beobachtete wiederholt (bei der Weinbergschnecke) UnregelmaJSig- 
keiten im Tempo der Pulsationen. Diese „wurden b^onders ungleich und aus- 
setzend, wenn der Lungensack weit ausgedehnt wurde, also bei der Inspiration, 
und wurden kraftiger und regelmaBiger, wenn der Lungensack zusammensank, 
also wahrend der Exspiration". 

Ich bemerke zu diesen UnregelmaBigkeiten im Pulsschlag (voriibergehendes 
AufhOren desselben, abwechselnd mit beschleunigten Herzpulsationen, Herzklopfen), 
die ich sehr haufig beobachtet habe, da6 sie unter anderem Folgeerscheinungen 
der operativen Reize sind und auch regelmaBig dann eintreten. wenn man die 
Tiere raschen Erhdhungen der Temperatur aussetzt. Oft kiindigen sie bei 
Temperaturerh(!>hung das Erwachen des Tieres aus dem Winterschlaf an. Bei 
ganz allmahlicher Veranderung der Temperatur und Ausbleiben operativer oder 
anderer starkerer Reize treten keine solche UnregelmaBigkeiten im Pulsieren des 
Herzens ein. 

Aus seinen Beobachtungen zieht Barkow den Schlufi, da6 „die Herztatig- 
keit beim Beginn des Winterschlafes vermindert wird, wahrend der H6he desselben 
zu einem Minimum herabsinkt und wieder vor Beendigung desselben sich zu einem 
bedeutenden Grade hebt". Da6 sie ganz aufgehoben werde, sei unerwiesen. 

Im 10. Bande der „Malakozoologischen Blatter" (1862) verOffentlichte 
A. Sporleder einige Beobachtungen iiber das Pulsieren des Herzens bei Schnecken, 
die er ohne StOrung der Tiere in ihren natiirlichen Lebensverhaltnissen anstellte. 
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Als Objekte konnte er daher nur solche Formen benutzen, deren Gehause ziem- 
lich durchsichtig sind : Limnaeus pereger Drap. ; Planorbis vortex Mtrix. ; Helix 
cingulata Stud, junge Individuen; Helix cellaria MtTLL. 

Leider hat es Sporleder versaumt, die Temperatur des nmgebenden Me- 
diums wahrend den Beobachtungszeiten genau zu messen, so da6 seine Angaben 
so gut wie wertlos sind. Einige Angaben sind geradezu unverstandlich und 
unerklarlich. Ich will immerhin die Hauptresultate, zu denen er gelangte, der 
Vollstandigkeit halber anfiihren. 

„Ueber den EinfluB der Tages- und Jahreszeiten wage ich noch keine Meinung 
zu auBern, denn die Schnelligkeit der Pulsationen blieb sich oftmals morgens und 
abends gleich, und an anderen Tagen war dies nicht der Fall. Mehr Einflufi 
scheint die Temperatur der Luft und des Wassers zu iiben, so da6 bei zunehmender 
Warme das Pulsieren beschleunigt wird. Indessen einzelne Beobachtungen wider- 
sprechen dieser in den meisten Fallen zutreffenden Erfahrung." 

Sporleder macht in der Tat die Angabe, daB bei Planorbis vortex MtiLL. 
„das Pulsieren gerade bei grOBerer Warme langsamer als bei geringerer Warme 
war, doch nicht immer" (! mihi). 

Von viel grOBerem Einflusse auf die Zeitdauer der Pulsation als die Tempe- 
ratur ist es dagegen nach Sporleder, „ob die Schnecke ruhet und namentlich 
langere Zeit genihet hat, indem sie sich vom Zutritte der Luft abschloB, oder ob 
sie sich in Lebenstatigkeit befindet. In der Ruhe werden die Pulsationen bedeutend 
verzOgert, und es tritt zuweilen eine v6llige Stockung ein. Ja, wenn die Ruhe 
sehr lange gedauert hat, so hOrt jede wahrnehmbare Bewegung des Herzens 
auf, ein Zustand, der bei Wasserschnecken nicht eintreten kann. Auch das ist 
von EinfluB auf die Schnelligkeit oder Langsamkeit der Pulsationen, ob man die 
Beobachtungen an jungeren oder alteren Individuen derselben Art macht, denn 
bei den jungeren erfolgt das Pulsieren rascher." 

Von einigem Interesse sind vielleicht folgende Mitteilungen SPORLEDERs: 
„Von Herrn O. Semper aufgefordert, mit der Bemerkung, daB nach der Beobach- 
tung seines Bruders Dr. Carl Semper die Helicima- und einige Leptoma-Arten 
intermittierend pulsieren", stellte er Beobachtungen an Exemplaren von 
Cyclostotna elegans an, deren undurchsichtige GehS-use er dadurch — ohne das 
Leben des Tieres zu beeintrachtigen — in der Herzgegend durchscheinend machte, 
daB er vorsichtig mit einem Pinsel Salzsaure auftrug und nach einigen Sekunden 
wieder abwusch. Dies wiederholte er so lange, bis die diinn gewordene Schalen- 
stelle durchsichtig genug war, um das Pulsieren des Herzens beobachten zu 
kOnnen. Er fand dann allerdings bestatigt, „daB das Pulsieren sowohl hinsichtlich 
der Zeit, als auch der Art und Weise v5llig unregelmaBig ist". Es ist „darin 
gar keine Ordnung und Regelm^Bigkeit". AeuBere Ursachen dieser Erscheinung 
konnte der Verf. durchaus nicht entdecken. „An solchen Individuen, die mehrere 
Monate hindurch mit geschlossenem Gehause gelegen hatten", konnte Sporleder 
mit aller Aufmerksamkeit nicht die geringste Bewegung des Herzens wahr- 
nehmen, obgleich sie, wie sich nach Befeuchtung zeigte, voile Lebenskraft hatten. 

Die Abhandlungen von M. Foster (1872) und M. Foster and A. G. Dew- 
Smtih enthalten keine Beobachtungen uber die Herztatigkeit wahrend des Winter- 
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schlafes und iiberhaupt keine Beobachtungen iiber den Herzschlag unter normalen 
Verhaltnissen. Manchen vvird die mitgeteilte Beobachtung interessieren. daB das 
isolierte Herz im eigenen Schneckenblut stunden- ja tagelang vollkommen regel- 
TnSi&ig schlagt, mit langsam abnehmendem Rhythmus. 

WiLHELM BiEDERMANN (1884) stellte Seine physiologisch-experimentellen 
Beobachtungen iiber die Herztatigkeit von Helix pomatia, wie Barkow und 
Foster, so an, dafi er den iiber dem Pericard liegenden Teil der Schale ent- 
femte. Er fiihrte unter anderem auch Untersuchungen aus iiber den EinfluB der 
Temperatur auf die Frequenz der Herzpulsationen, den er leicht schon am unver- 
sehrten Tier mit freigelegtem Herzen erkennen konnte. Er teilt dabei auch Beobach- 
tungen mit, die er am herausgeschnittenen Herzen in verschieden temperierter V2-proz. 
KochsalzlOsung angestellt hat. Man kann dann „in rascher Folge die auffallendsten 
Veranderungen der Pulszahl wahrnehmen. Man iiberzeugt sich auf diese Weise 
leicht, daB bei einer Temperatur von etwa 38 — 40® C das sonst ziemlich trslge 
sich zusammenziehende Schneckenherz fast ebenso schnell zu pulsieren vermag, 
wie das Herz eines Warmbliltlers." BiEDERMANN „beobachtete unter Umstanden 
nicht selten eine Schlagfrequenz von 80—100 in der Minute. Die J^requenz- 
steigerung erfolgt natiirlich um so rascher, je schneller die Temperatur ansteigt". 

In Emile Yungs bekanntem preisgekrOnten Werke (1887) iiber die Physio- 
logic der Weinbergschnecke sind auch eingehende Beobachtungen iiber den Herz- 
schlag mitgeteilt Er zog es vor, anstatt eine FensterOffnung in der Schale 
anzubringen, den ganzen letzten Umgang der Schale abzutragen. In feuchter 
Umgebung lebten solche Tiere mehrere Wochen und nahmen Nahrung zu sich. 
Auf die Frequenz der Pulsschlage iiben normalerweise die Temperatur und das 
MaB der Aktivitat den wichtigsten EinfluB aus. Eine iiber den EinfluB der 
Temperatur auf den Herzschlag am 9. Januar 1885 an einer groBen Helix ange- 
stellte Untersuchung ergab folgende Resultate: 
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„ 4- 40* Pulsationen unregelmafiig 

Im Sommer geschieht die Frequenzzunahme der Pulsschlage viel raischer 
und die Zahl der Pulsationen ist dann iiberhaupt betrachtlicher. Im Juni zahlte 
Yung bei verschiedenen Exemplaren bei 17® C. 36 Pulsationen in der Minute. 

Celsius 
Im Wasser von 25® erfolgten 52 Pulsationen in der Minute 

»» »» »» 3^ »» ^7 »» »» »» »» 

♦» »» »» 35 »» "2 ti „ yf ft 

„ „ „ 40^ zieht sich das Tier stark zusammen und die 

Pulsationen werden ganz unregelmilfiig 
„ „ „ 45° Abnahme der Pulsfrequenz 

„ „ „ 50® steht das Herz in Systole still 
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Aehnliche Resultate erhalt man am herausgeschnittenen, in Va-proz. Koch- 
salzlOsung Uegenden Herzen. 

Yung berichtet sodann iiber die abwechselnden Erscheinungen, die man bei 
plOtzlicher Erhdhung oder Erniedrigung der Temperatur beobachtet (voriiber- 
gehender Stillstand in Systole bez. Diastole). 

Gleichzeitig mit Yung hat auch J. Richard (1887, 1888) sorgfaltige physio- 
logische Untersuchungen am Herzen der Lungenschnecken angestellt. Er konsta- 
tierte den Unterschied in der Pulsfrequenz im ruhenden Zustand und bei der 
Bewegung der Tiere. Bei einer Helix hortensis, die bei groBer Hitze auf einem 
Strauch, mit durch erhartetem Schleim verschlossenen Gehause ruhte, beobachtete 
er 72 Herzschlage in der Minute, wahrend er am losgelOsten und davonkriechenden 
Tiere 88 Pulsationen zahlte. Bei einem anderen Exemplare konstatierte er 72 
resp, 103 Pulsschlage. 

Zum Zwecke der Untersuchung des Einflusses der Temperatur auf die Puls- 
frequenz von Helix pomatia bediente sich Richard der Methode des Abtragens 
der iiber dem Pericard liegenden Schalenpaxtie und der Beobachtung der im 
Wasser von verschiedener Temperatur eingetauchten Tiere, deren Herz in dieser 
Weise bloBgelegt war. Er verzeichnet folgende Beobachtungsresultate, die er 
von den offenbar wachen, nicht winterschlafenden Tieren erhalten hat. 
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Im Januar 1885 beobachte Richard bei 7 ® C 12 Pulsationen und nachdem er 
die Schnecke ans Fenster gcleg^, bei — 3 ^ Abnahme der Pulsfrequenz bis zum Still- 
stand des Herzens. Er hat lange Zeit Schnecken bei — i ® und — 2 ^ beobachtet, 
ohne irgend eine Bewegung in der Gegend des Herzens feststellen zu kdnnen. 

Im Friihjahr, wenn die Temperatur steigt und der Winterschlaf sich seinem 
Ende nahert, nimmt allmahlich die Frequenz der Herzschlage zu; doch erfolgt 
diese Zunahme nicht proportional der Temperatursteigerung. 

Die Zunahme der Pulsationen geschieht um so rascher, je hoher die Tempe- 
ratur steigt Bei Lymnaeus beobachtete Richard bei einer Temperatur von 
i3»5^ 13 Pulsationen und bei 16^ 16 Pulsationen, also eine Zunahme von 3 Herz- 
schlagen bei einer TemperaturerhOhung von 2,5 ^ bei 20,5 ® zahlte er 30 Pulsationen, 
also eine Zunahme von 14 Pulsationen bei einer TemperaturerhOhung von 4,5®; 
bei 24® 44 Pulsationen, eine Vermehrung der Pulsfrequenz um 14 Schlage bei 
einer TemperaturerhOhung von nur 3,5®. 

Auch Richard konstatierte, dafi die Frequenz der Pulsationen wahrend der 
Perioden des Sommerschlafes geringer ist, als wenn die Tiere aktiv sind. Bei 
zunehmendem Alter nimmt die Pulsfrequenz ab, eine Angabe, die Richard durch 
folgende Beobachtungen belegt, die er an einem jungen und an einem erwachsenen 



44 


66 


30 


39 


i6 


23 


13 


16 



Ueber den Herzschlag von Helix pomatia L. wahrend des Winterschlafes. g 

Exemplar von Limnaea auricularia unter gleichen auBeren Verhaltnissen an- 
gestellt hat 

HerzscblSge in der Minute 
^^ Erwachsenes Exemplar Junges Exemplar 

24 
20,5 

16 
13.5 

Dasselbe sei bei den Landpulmonaten der Fall. 

Nach dem Erwachen aus dem Winterschlaf, also nach einer langen Periode 
des Fastens, ist nach RiCHARD die Pulsfrequenz bei gleicher Temperatur geringer 
als im Sommer. Dieser EinfluB des Hungers zeige sich bei den Pulmonaten viel 
deutlicher als bei den Wirbeltieren, wo dieselbe Erscheinung bekannt ist. 

Im Jahre 1897 verOffentlichte Frank C. Baker Beobachtungen tiber die 
Frequenz der Herzschlage bei ungefahr 40 Arten von Muscheln und Schnecken 
der Gattungen Anodonta, Margaritana, Unto, Sphaerium, Selenites, Vitrea, 
Conulus, Pyramidula, Polygyra, Succinea, Limnaea. Er konstatiert, daB die 
Pulsfrequenz grOBer ist beim aktiven als beim ruhenden Tier, grOBer im ausge- 
streckten als im kontrahierten Zustand des KOrpers, viel grOBer im Sommer als 
wahrend des Winterschlafes. 

Der Verfasser gibt bei alien Arten die Zahl der Herzkontraktionen wahrend 
der Minute (bei einigen sowohl fiir den ausgestreckten als fur den kontrahierten 
KOrper) ziffermaBig an. Leider haben diese Angaben, auf deren Wiedergabe wir 
verzichten, nicht den geringsten wissenschaftlichen Wert, da Temperaturangaben 
vollstandig fehlen. Dies 'ist um so weniger verstandlich, als der Verfasser sehr 
wohl wuBte, daB „the pulsations are visibly affected by heat and cold and by 
excitement". Bei den Pulmonaten beobachtete Baker die Herzschlage an dem 
unverletzten Tiere durch die Schale hindurch. Bei nasser Schale seien die Be- 
obachtungen leichter zu machen, weil dann die Schale durchsichtiger sei. Das 
ist gewiB richtig. Ich bemerke hier beilaufig, daB beispielsweise Helix fruticum 
ein auBerordentlich giinstiges Objekt ist, an dem man die durch die Schale hin- 
durch sehr deutlich erkennbaren Herzpulsationen zu jeder Zeit leicht demon- 
strieren kann. 

Bigene Beobachtungen. 

Meine eigenen Untersuchungen umfassen iiber 300 Einzelbeobachtungen, die 
an erwachsenen und an jungen Weinbergschnecken angestellt wurden. 

Bei der Untersuchung der erwachsenen Exemplare verfuhr ich so, daB ich iiber 
dem Herzen in der Schale eine Oeffnung herausfeilte. die ich entweder mit durch- 
sichtigen Membranen (z. B. englischem Kleb-Taffet) oder mit einem gewOlbten Glas- 
fensterchen verschloB, indem ich dasselbe rings um die Oeffnung mit Lack ankittete. 

Diese VorsichtsmaBregel scheint keiner meiner Vorganger angewendet zu 
haben. Sie erlaubte mir z. B. bei einem normal zugedeckelten erwachsenen 
Exemplar, das am 5. Februar 1897 mit einem Guckfenster versehen worden war, 



lO 



Arnold Lang, 



den Herzschlag bis zum 9. Marz zu beobachten. So lange lebte das Tier, obschon 
es wahrend dieser Zeit oft sehr verschiedenen Temperaturen, und nicht selten in 
raschem Wechsel, ausgesetzt und dabei gewiB oft dem Erwachen und AbstoBen 
des Winterdeckels ganz nahe war. 

Ich will von meinen an Erwachsenen angestellten Beobachtungen nur die 
an diesem Exemplar, das ich mit A bezeichne, gemachten resumieren. 



Durchschnittliche Temperatur 



Celsius 


+ 


4,5" 


+ 


5,2* 


+ 


6,3" 


+ 


6,6° 


+ 


la'^ 


+ 


8.4" 


+ 


8.7*' 


+ 


9,4" 


+ 


9.6 • 


+ 1 


10,5 • 


+ 1 


10.8° 


+ ] 


[1,9" 


+ 1 


12.5 


+ ] 


[2,s" 


+ 3 


^3,4" 


+ 1 


[4,0" 


+ ] 


14,4" 


+ J 


^4,5" 


+ 1 


^5,3" 


+ 1 


i6,s*' 


+ 1 


7,6 « 


+ 1 


^9,5" 



+ 22,0 



Exemplar A. 

Zahl der 

Beobachtungen 

I 

2 

3 

4 

3 

7 

3 

9 

4 
8 

I 

5 
12 

2 

6 

I 

I 

9 
6 

6 

10 

I 
I 



PuIsschlSge in der Minute 



Februar 

6,65 
7,89 



lO,QO 

r 
12,08 

12,50 

14,76 
15,40 

16.90 



18,52 
19,96 
22,49 

2543 
31.— 

34»— 



M^rz 
6,50 



9,97 
12,40 

13,50 
14,66 

17.— 

19,10 

24,— 
23,50 



Auffallig ist hierbei, da6 die Zahl der Pulsationen durchgangig im Marz 
hoher war als im Februar. Vielleicht ist das so zu erklaren, da6 das Tier erwacht 
war, aber nicht mehr die Kraft hatte, den Deckel zu sprengen. 

Von den an unerwachsenen Exemplaren angestellten Beobachtungen erwahne 
ich folgende: 

Beobachtungsobjekt eine unerwachsene, im Sommer 1896 ausge- 
schlilpfte Helix pomatia (Exemplar a). 

Beobachtungszeit von Anfang Dezember 1897 bis 12. Februar 1898. 

Das Tier die ganze Zeit in einem mit Brettern bedeckten BehSlter im Freien, auf 
dem oberen Ende einer mit dem anderen senkrecht in die Erde gesteckten GlasrOhre. 
Das Tier starb zwischen 12. und 14. Februar 1898. 

Es war Ende Dezember 1897 wiederholt niederen Temperaturen bis zu 
— 5,6 ® C ausgesetzt gewesen. 
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Mein Maximal- und Minimaltiiermometer hatte im Behalter fiir den Zeitraum 



Celsius 
VOID 1 8. — 22. Dezember gezeigt Lufttemperatur Max. + 5** 
22.-24. „ „ „ Max. + 4,75 <» 

Max. + 1,5'' 
Max. + 50 
Max. -f 8,75 
Max. + 90 



If 



»» 



, 24. — 26. 

, 26. — 29. 

, 29. Dez. bis i. Jan. 

, I. Jan. bis 5. Jan. 



Celsius 
Min. — 3« 
Min. - 5,250 
Min. — 5,62 <> 
Min. — 5° 
Min. — 5« 
Min. — 2,5 <» 



Das Versuchsobjekt hatte ferner in der 4. Januarwoche 1898 eine zweite 
Kalteperiode im Behalter Uberstanden, mit einer Minimaltemperatur von — 3,75 ® C. 
Es ist einer dritten Kalteperiode in der 2. Februarwoche (Minimaltemperatur 
— 5 ® C im Behalter) erlegen. 

Beobachtungsweise. Der Herzschlag war an diesem normal zuge- 
deckelten Exemplar durch die Schale hindurch sicher zu beobachten. 

Durchschnittlich wurde die Zahl der Herzschlage wahrend einer Beobachtungs- 
periode von 5 — 6 Minuten gezahlt 

Exemplar a. 



Durchsdinittstemp. 


Zahl der Be- 
obachtungen 


Zahl der SchlSge pro Minute im Durchsdinitt 


in Centigraden 


4.— 20. Dez. 


20. — 31. Dez. 


19.— 22. Jan. 


Febniar 


-2,6 


4 


_— 




0,86 


^_ 


— 2,25 


2 


— 


(22., 26.) 1,28 


— 


— 


-1.25 


2 


— 


(21., 24.) 1,85 


— 


— 


1,23 


7 


— 




1,40 


— 


— 1,10 


1 


(1 9-) ^44 


— 




— 


— 0,8 


4 


— 


(23. 31.) 2,4 




— 


— 0,8 


2 


— 




1,82 




— 0,25 


4 


— 


(20.-30.) 3,06 


— 




— 0,225 


8 


(4. — 19.) 2,80 






— 


— 0.125 


4 






2,0 




— 0,07 


3 


— 


— 




1,64 


0.15 


2 


3.77 


— . 




— 


0,2 


I 


(4-) 3.70 




— 




0,3 


3 




— 


— 


2,11 


0,36 


5 




— 


2,72 


— 


0,5 


2 




2,84 


— 


0,6 


I 


— — 




3.50 


1,0 


I 




(22.) 4,90 


— 


— 


1.5 


I 


— 


(31.) 5.80 


— 


— 


ii7 


9 


— 




4,04 


— 


1,8 


I 


— 






4.30 


2,0 


2 


(9., 14.) 4,08 




— 




2,1 


I 


— 






(I.) 2,30 


2,3 


I 




(31.) 6,80 


— 


'~~ 


2,55 


4 


(12., 17.) 4.77 




— 


— 


2,6 


12 


— 




4.03 




3iO 


I 


(15.) 3.50 




— 




3.4 


10 


— 




4.63 




3.4 


I 




— 


— 


(I.) 4,0 


4»3 


I 


— 




5.0 




4.35 


4 


— 




5.72 




4.35 


2 


(I3-. 15-) 7,50 


— 






5.2 


4 


— 




6,99 


— 


6,45 


2 


""^ 




8.65 




6.5 


2 


(13., 14.) 14,70 


— 




— 


7.0 


I 


(13.) 16,0 




— 


— 


8,2 


I 




— 




(2.) 9.5 



Man vergleiche Tab. VI und VII, Taf. 4. 
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Hierzu ist zu bemerken, dafi die Temperaturangaben fiir den Zeitraum vom 
4.— 20. Dezember nicht ganz genau sind. Das Thermometer stand auf dem Boden, 
anstatt frei im Raum aufgeh^ngt zu sein. 

Im direkten Gegensatz zu dem am erwachsenen Tier A in der vorher an- 
gefiihrten Versuchsreihe erhaltenen Resultate, zeigt diese Versuchsreihe eine 
abnehmende PYequenz der Herzschlage bei der Fortdauer des Winterschlafes. Im 
vorliegenden Falle scheint das Tier gleichsam im Winterschlaf gestorben zu sein. 

Nachdem das Exemplar a im Februar 1898 gestorben, wurde die Beobach- 
tung an einem zweiten, gleich alten, normal zugedeckelten Exemplar b, das 
vorher in meinem Keller gelegen hatte, in derselben Weise bis zum 4. — 5. Marz 
fortgesetzt, zu welchem Zeitpunkt es kiinstlich aufgeweckt wurde. 

Am 6. Marz mittags zahlte ich an dem wachen Tier im Zimmer (geschlossene 
Veranda) bei + 14,5® C durchschnittlich 23 Herzschlage. 

Folgendes war am winterschlafenden Tier b konstatiert worden: 



Temperatur 


Zahl 


der 


Herzschlage in 


der Minute 


in Centigraden 


Beobachtungen 


Februar 


Marz 


0,6" 


I 




1,0 




+ o,2« 


I 




1,40 


— 


+ 2,65 


2 




2,36 




+ 4>o« 


I 






3.5 


+ 5.3' 


2 




5.75 




+ 5.7° 


I 






4'25 


+ 6,3° 


I 




9,70 




+ 7.1'' 


4 




8,26 


— 



Weitere Beobachtungen wurden an einem dritten normal zugedeckelten 
gleichalterigen, aber kleineren Exemplare c im Marz 1898 angestellt, das 1897 
ohne Kalk gehalten worden war. Man vergleiche Tab. VIII u. IX, Taf. 4 u. 5. 

Zahl der Beobachtungen Herzschl^e in der Minute 

5,33 (unsicher) 
2,80 
4,60 

5.87 
10,0 

7,0 
11,20 
1 0,80 
12,50 
16,20 

17.30 
22,80 

24.50 

Einige im Marz 1898 angestellte Beobachtungen iiber den Herzschlag eines 
ganz jungen Exemplares d mit durchsichtigem Gehause, das 1897 aus dem Ei 



Temperatur Celsius Zahl der I 


Jeol 


+ 2,3 


I 


+ 3.2° 


I 


+ 4.1 ^^ 


I 


+ 5.65° 


2 


+ 7,0° 


I 


+ 1,1'' 


1 


+ 8,5 « 


3 


+ 9.6 '^ 


3 


+ 10,6 « 


I 


+ 11,3° 


5 


+ 13.0° 


I 


+ 14,0° 


2 


+ 14.8' 


r 



Ueber den Hcrzschlag von Helix pom.itia L. wahrend des Winterschlafes. i^ 

geschliipft war, aber nur mit einem pergamentartigen Deckel zugedeckelt, wahr- 
scheinlich im Laufe des Winters einmal erwacht war: 

Tempenitur Celsius Zahl der Beobachtungen Herzschlage in der Minute 
o» I 5,0 

2,2 » I 7»33 

3.1 ° I i3»o 

7.0^ I 29,0 

Ich fiige zur Erlauterung einige Tabellen (Taf. i — 5) bei, welche die Be- 
ziehungen zwischen der Temperatiirkurve und der Pulsfrequenzkurve sehr deutlich 
demonstrieren. 

Versuchsobjekt A, mit dem Glasfenster iiber dem Herzen (Tab. I— V), wurde 
zwischen dem inneren und auBeren Fenster meines Arbeitszimmers, doch be- 
schattet, gehalten. Verschiedene Temperaturen konnten leicht durch abwechselndes 
partielles oder totales Oeffnen oder SchlieBen des auBeren oder des inneren Fensters 
erzielt werden. 

Die Tabellen zeigen: 

i) da6 bei niederen Temperaturen, von o bis ca. 8 **, die beiden Kurven 
einander der Ordnung der Zahlen nach sehr gen^ert und so ziemlich parallel 
verlaufen; 

2) da6 die Pulsfrequenzkurve bei steigender Temperatur progressiv starker 
von der Temperaturkurve nach oben divergiert; 

3) daS die Divergenz um so grOBet zu sein scheint, je rsischer die Tempe- 
ratur steigt; 

4) da6 nach erfolgtem raschen Steigen der Temperatur, bei nachherigem 
Sinken derselben, die Pulsfrequenz rascher abzunehmen scheint, als sie beim 
Steigen zunahm; 

5) da6 bei wiederholter Einwirkung von Temperaturerhohungen und Er- 
niedrigungen die Divergenz der beiden Kurven geringer, d. h. die Reaktionen des 
Herzens undeutlicher zu werden scheinen. 

Das Resultat i) ist besonders deshalb von Interesse, weil es sich hier um die 
Temperaturen handelt, denen normalerweise die winterschlafenden Schnecken 
wShrend des Winters ausgesetzt sind. Es zeig^ deutlich die herabgesetzte 
Reaktionsfahigkeit 

Zum SchluB weise ich darauf hin, da6 ich zu wiederholten Malen den Herz- 
schlag bei lange andauernden niederen Temperatiu-en unter o bis zu — 3^ C 
deutlich beobachtet habe. 



14 Arnold Lang, Ueber den Herzschlag von Helix pomatia L. wahrend des Winterechlafes. 

Die ISngst festgestellte Tatsache, da6 die Pulsfrequenz im Sommer wahrend 
des wachen Zustandes sehr viel betrachtlicher ist als bei derselben Temperatur 
wahrend des Winterschlafs, habe ich wiederholt bestatigen kOnnen. So zsihlte 
ich beispielsweise am i6. Juni 1897 bei einer einjahrigen Schnecke durch die 
Schale hindurch 53—55 Herzschlage bei einer Temperatur von 18,8—19^ C. 
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Tabelle III. Helix pomatia L. Exemplar A ad. 
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II. 



Ueber die 



Beziehungen der Pigmentzellen in der Fisch- 
haut zum sympathischen Nervensystem. 

(Vorlaufige Mitteilung.) 



Von 



Karl V. Frisch. 

(Aus der biologischen Versuchsanstalt in Wien.) 
Mit Tafel 6 und 7 und 3 Textfiguren. 



D 



urch die exakten Versuche, die PouCHET in den siebziger Jahren des 
vorigen Jahrhunderts verOffentlichte, wissen wir, daB die Gestaltsanderung der 
schwarzen Pig^entzellen in der Fischhaut — seien es nun Bewegungen der 
Zellen selbst oder Bewegungen der PigmentkOmehen innerhalb des Zellplasmas 
— unter dem EinfluB des Nervensystems, und zwar des Nervus synipathicus, er- 
folgen. PoucHET zeigte an Schollen, daS Durchtrennung des Riickenmarks auf 
die Farbung gar keinen EinfluB hat; dagegen stellte sich nach ZerstOrung des 
Sympathicus im Schwanzteil der Wirbelsaule, wo er zusammen mit den groBen 
Blutgefafien, die bei der Operation mit zerstdrt werden muBten, im Hamalkanal 
verlauft, sofort Verdunklung des KOrpers kaudal von der Durchtrennungsstelle ein. 
Durchschneidung der Spinalnerven hatte, wenn sie distal von den Vereinigungs- 
steUen mit den Aesten des Sympathicus vorgenommen wurde, die LShmung (Ex- 
pansion) der Pigmentzellen in den zugehorigen Hautgebieten zur Folge. Am 
Kopfe erhielt er nach Durchschneidung des Nervus trigeminus Verdunklung 
des von diesem Nerv versorgten Hautbezirkes. 

Diese Versuche sind wiederholt bestatigt worden. Heute wird es in der 
Vorlesung demonstriert, daB bei der Forelle die Sympathicusdurchtrennung im 
Hamalkanal binnen wenigen Minuten maximale Verdunklung der dahinter liegenden 
KOrperpartie bewirkt, und daB sie in maximale Aufhellung umgewandelt werden 
kann durch elektrische Reizung des Sympathicus hinter der Schnittstelle. Da 
aber der Farbwechsel zweifellos vom Gehirn aus beeinfluBt wird — ich erinnere 
nur an die Anpassung an schwarzen und weiBen Untergrund, die. wie auch bereits 
PouCHET wuBte, bei geblendeten Fischen nicht eintritt — ist die Frage berechtigt : 
Auf welchem Wege ist die Verbindung zwischen dem cerebrospinalen und dem 
sympathischen Nervensystem hergestellt ? Und besitzt das letztere einen selbst^ndigen 
EinfluB oder ist es nur Leitungsbahn ? Dariiber geben die folgenden Versuche 
AufschluB. 

Zunachst sei erwahnt, daB auch an Karauschen (Carassius vulgaris NiLSS.) 
und EUritzen (Pfrillen, Phoxinus laevis L.), welch letztere wegen ihres ausge- 
sprochenen Farbwechsels zu solchen Experimenten besonders geeignet sind und 
auf die sich die Versuche, wenn nichts anderes angegeben ist, beziehen, Pouchets 

Hertwig-FestKhrift. III. 2 



l3 Karlv. Frisch, 

Behauptungen sich bewahrheiten. Durchtrennung des Riickenmarks hinter der 
Riickenflosse hat keinen Effekt; ich habe so operierte Pfrillen mehrere Wochen 
gehalten, ohne da6 sich ein Unterschied in der Farbung zwischen Schwanzteil 
und Vorderteil bei ihnen bemerkbar machte. Bei ZcrstOrung des Sympathicus 
(samt den BlutgefaBen) im H^malkanal aber ist schon nach V2 — ^ Minute die 
Verdunklung der kaudalen Partie erkennbar, nach etwa 3 Minuten ist sie sehr 
deutlich, nach 5 — 10 Minuten maximal. 

Man kann die ZerstOrung mit einem sehr feinen Messerchen vomehmen; 

empfehlenswerter ist es, den Gewebsstrang im Hamalkanal, der durch einen kleinen 

Langsschnitt leicht sichtbar zu machen ist, resp. das Riickenmark durchzu- 

brennen; ein Thermokauter ist in Anbetracht der Kleinheit der Fischchen zu 

grob; ich verwendete mit Vorteil ein einf aches Instrument (s. Fig. i), 

V ^iT gliihend gemacht, verhindert die Metallkugel (K) als Warmereservoir ein 

zu rasches Auskiihlen der Spitze. 

Als ich einigen Pfrillen (um die Regeneration des Sympathicus 
Ungere Zeit hintanzuhalten) hinter der Riickenflosse ein Stiickchen der 
Wirbelsaule exzidierte, trat natiirlich auch zunachst Verdunklung ein; 
ich gestehe, dafi ich iiberrascht war, als am nachsten Tag bei alien der 
Schwanzteil^) weifi war; und am zweitn^chsten Tag war ich abermals 
iiberrascht, denn der Schwanzteil war nun wieder schwarz. So blieb er. 
Diese Erscheinung tritt auch regelmafiig ein, wenn man die Wirbelsaule 
nur durchschneidet, oder das Ruckenmark und den Inhalt des Hamalkanals, 
manchmal auch, wenn man nur den letzteren durchtrennt. In den ersten 
p. 8 — 9 Stunden nach der Operation bleibt der Schwanzteil tief dunkel. Dann 

beginnt die Aufhellung, und zwar als Folge der Anamie. Dies geht 
daraus hervor. dafi in alien Fallen, wo die WeiBfarbung eintrat, die Blutzirkulation 
hinten voUstandig unterbrochen war; man kann sich iiber den Stand der Zirkulation 
leicht unterrichten, indem man bei schwacher VergrOBerung unter dem Mikroskop 
die Schwanzflosse beobachtet. Wenn aber die Aufhellung unterbleibt, was bei 
der einfachen Sympathicusdurchtrennung die Regel ist, ist zwar die Zirkulation 
infolge der Zerstdrung der groBen GefaBe herabgesetzt, doch finden sich an 
jedem Flossenstrahl GefaBe, in denen das Blut in normaler, lebhafter StrOmung 
ist. Offenbar gelangt es auf koUateralen Bahnen nach ruckwarts. Tritt An^mie- 
aufhellung ein, so nimmt sie fast bis zur vOlligen WeiBfarbung zu (vergl. Taf. 6, 
Fig. I und Taf. 7, Fig. 5). Diese geht nach einem Tag wieder in eine Dunkel- 
farbung liber und nun kOnnen die Pigmentzellen durch elektrische Reize nicht 
mehr zur Kontraktion gebracht werden, wahrend dies bei der ersten Verdunklung 

i) Als Schwanzteil bezeichne ich kurz den Teil des Korpers, der kaudal von der Operations- 
stelle liegt. 
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leicht gelingt; sie sind also offenbar tot. Der Schwanzteil wird dann nekrotisch, 
und wenn er schlieBlich abfallt oder das Tier stirbt, andert sich doch nichts an 
seiner Dunkelfarbung. 

Die Anamieaufhellung kapn man auch an unverletzten toten Fischen beob- 
achten. Sie stellt sich bei Pfrillen etwa 8 — lo Stunden nach dem Tode ein und 
ist ganz unabhS.ngig vom Zentralnervensystem ; das folgt schon aus den obigen 
Versuchen und auch daraus, dafi sie durch ZerstOrung des Ruckenmsu-ks nicht 
gehindert wkd. 

Die Durchschneidung des Grenzstranges wurde, abgesehen von einigen 
resultatlosen Versuchen PoucHETs am Halssympathicus der Schollen, bisher stets 
im Hamalkanal vorgenommen; sie ist aber auch weiter vom nicht schwer auszu- 
fiihren. „Der Grenzstrang des Rurapfes", sagt Stannius^) von den Knochen- 
fischen, „liegt immer hart an der Wirbelsaule iiber der Niere oder in dem 
Riickenteil der Niere etvvas eingebettet". Ich pflegte mit einem feinen krummen 
Messerchen in die BauchhOhle einzustechen und unten an der Wirbelsaule einen 
Schnitt zu fiihren. Man kann diesen bei den Pfrillen bis unter das Vorderende 
der Rtickenflosse nach vorn verlegen und erhalt immer kaudale Verdunklung; 
durchtrennt man aber wenige Millimeter vor der Riickenflosse, iiber dem Ursprung 
der Bauchflossen oder kranial davon, so tritt prompt maximale Verdunklung des 
Kopfteiles, d. h. des ganzen KOrpers, soweit er vor der Schnittstelle liegt, ein, 
wShrend der Schwanzteil seine normale Farbung behalt (vergl. Taf. 7, Fig. 6). 
An einigen Tieren, die den Eingriff gut iiberstanden, konnte ich mich iiberzeugen, 
da6 dieser Zustand in den n^chsten Tagen erhalten bleibt Es gelang auch mehr- 
mals, den Sympathicus nur auf einer Seite zu durchschneiden (natiirlich konnte 
auf das Gelingen nur aus dem Effekt geschlossen werden); es trat dann die Ex- 
pansion der Pigmentzellen nur an der operierten Seite auf und war in der Median- 
linie am Riicken scharf abgegrenzt, wie dies die Fig. 8 auf Taf. 7 zeigt. Diese 
halbseitige Verdunklung war wohl nie maximal, es blieben kleine hellere Fleckchen 
bestehen; ob dies auf unvollst^ndige Durchtrennung oder auf Verbindungen mit 
dem Grenzstrang der anderen Seite zuriickzufuhren ist, mu6 dahingestellt bleiben. 

Es verdunkelt sich in diesen Fallen auch der Teil des Kopfes, der dem 
Innervationsgebiet der Nervus trigeminus entspricht, dessen EinfluB auf die 
Chromatophoren von POUCHET an Schollen nachgewiesen wurde. In der Tat 
bewirkt die Durchtrennung des Ramus ophthalmicus nervi trigemini am Beginn 
seines Verlaufs am Dach der AugenhOhle, wo er leicht zuganglich ist, auch bei 
den Pfrillen Verdunklung oben am Kopfe von den Augen bis zur Schnauzen- 
spitze; es handelt sich aber offenbar nur um eine aufierliche Beimischung sym- 



i) Das peripherische Nervensystem der Fische, 1849, p. 134. 



2* 



20 Karl v. Frisch, 

pathischer Fasern zum Trigeminus, sonst ware auch folgende Tatsache nicht zu 
erklaren: Wenn man den Sympathicus vor der Riickenflosse, an der Stelle, wo 
die Grenze zwischen kaudalem und kranialem Verlauf der zu den Pigmentzellen 
ziehenden („pigmentomotorischen**) Nervenfasern liegt, elektrisch reizt, hellt sich 
der ganze Fisch auf, und zwar auch die vom Trigeminus versorgten Hautstellen, 
und das wird nicht im geringsten gehindert, wenn man vorher das Gehirn samt 
verlangertem Mark vollstandig entfernt hat Durchschneidet man den Ramus 
ophthalmicus in der AugenhOhle nicht unmittelbar nach seinem Eintritt, sondern 
weiter vorn (schnauzenw3.rts), so wird der schwarze Fleck, der auf der Stirn ent- 
steht, kleiner; die Erklarung dafiir wird in den „Rami frontales** zu finden sein, 
die vom Nerven in der AugenhOhle abzweigen und durchs Stimbein zur Haut 
Ziehen. 

Es fragt sich nun, ob an jener Stelle zwischen Bauch- und Riickenflosse, 
von der aus die pigmentomotorischen Fasern sowohl nach vorn als nach hinten 
verlaufen, ein Zentrum im Sympathicus anzunehmen ist Die Untersuchung wird 
durch den Umstand sehr erleichtert, daB bei Pfrillen ca. V2 Stunde nach dem Tod 
plOtzlich eine maximale Aufliellung, d. h. Kontraktion aller Pigmentzellen eintritt, 
die ca. 20 Minuten (die Zeiten variieren sehr) anhalt; dann f^ben sich die Fische 
wieder tiefdunkel und bleiben so bis zur Anamieaufliellung, mit der diese erste 
Aufliellung nichts zu tun hat Wenn man namlich einer derart postmortal 
aufgehellten Pfrille den Sympathicus durchtrennt, hat dies genau denselben Erfolg 
wie die Durchtrennung am lebenden Tier. Diese Aufliellung ist also der Aus- 
druck einer vom Zentralnervensystem ausgehenden Erregxmg. Das Gehirn, samt 
dem verlangerten Mark, ist dabei unbeteiligt, denn seine Entfernung hat auf die 
Aufhellung gar keine Wirkung; aber auch vom sympathischen Nervensystem 
geht sie nicht aus, sondern vom Ruckenmark. Denn sie macht sofort einer Ver- 
dunklung Platz, wenn das Ruckenmark (mit einer feinen Sonde) zerstOrt wird; 
und sie kommt iiberhaupt nicht zustande, wenn man diese ZerstOrung durchfuhrt, 
noch ehe sie eingetreten ist. Man hat sich also vorzustellen, da6 in der Region 
der Bauchflossen (bei der Pfrille) die Nervenfasern, welche die Pigmentzellen ver- 
sorgen, aus dem Rtickenmark in den Sympathicus iibertreten und mit diesem 
nach vorn und hinten verlaufen. Auf die genauere Lokalisation dieser Stelle 
komme ich spater zuriick. 

Es ist wohl das Absterben des Rtickenmarks die Ursache dieser post- 
mortalen Erregnng; sie ist in ihrer Wirkung nicht auf die Pigmentzellen be- 
schrankt, sondern auBert sich auch in Muskelzuckungen, die sich als unregel- 
mafiige Zuckungen der Flossen und Haut bemerkbar machen und gleichzeitig 
mit dem Beginn der Aufhellung zu erscheinen pflegen. Zu den Muskeln 
wird aber, nebenbei bemerkt, die Erregxmg naturlich auf ganz anderen Wegen 



Ueber die Beziehungen der Pigmentzellen in der Fiscfahaut zum sympathischen Nervensystem. 2 I 

geleitet; das illustriert z. B. folgender einfacher Versuch: Zerschneidet man einer 
Pfrille im Stadium der Erregung die Wirbelsaule hinter der Riickenflosse, so 
verdunkelt sich der Schwanzteil, die Muskelzuckungen daselbst werden aber gar 
rticht beeintrachtigt. 

Es genilgt ein kleiner Teil des Riickenmarks zum Hervorbringen der maxi- 
malen Aufhellung. Totet man eine Pfrille und durchschneidet ihr die Wirbel- 
saule (also auch Rilckenmark und Sympathicus) an zwei nicht weit voneinander 
entfernten Stellen, die die oben besprochene Austrittsstelle der Pigmentnerven- 
fasem aus dem Rilckenmark zwischen sich einschlieBen, so stellt sich in der ge- 
wohnten Zeit die Aufhellung ein, welche dann, da ja die beiden Schnitte auch 
den Sympathicus getroffen haben, als heller Giirtel auf die dazwischen liegende 
Zone beschrankt bleibt und vorn und hinten mit scharfer Grenze endet, wie die 
Bilder (Taf, 6, Fig. 2 und Taf. 7, Fig. 7) gut zeigen ^). Doch scheint der vordere 
Teil des Riickenmarks, wenn er nicht kiinstlich ausgeschaltet wird, an der Auf- 
hellung mit beteiligt zu sein. Denn es zeigt sich, daB diese linger anhalt, wenn 
das Rilckenmark vom Kopf bis zur Riickenflosse sich geltend machen kann, als 
wenn etwa das vorderste Drittel von dieser Strecke unwirksam gemacht wird. 
Dagegen ist es fiir die Dauer der Erregung unwesentlich, wenn man das Rilcken- 
mark unmittelbar hinterm Kopf oder unter der Riickenflosse durchtrennt. Ich 
totete zu diesen Versuchen eine Anzahl PfriUen und durchschnitt ihnen in dem 
Moment, als die Aufhellung begann, die Wirbelsaule an den verschiedenen 
Stellen. DaB die auBeren Bedingungen fiir alle Tiere mOglichst dieselben sein 
miissen, wenn man die Resultate vergleichen will, versteht sich von selbst; be- 
sonders muB man auf gleiche Wassertemperatur achten, da in der Warme der 
ProzeB bedeutend schneller ablauft; wie groB der Unterschied ist, illustrieren die 
folgenden Zeihlen: einige PfriUen wurden getOtet und zum Teil in Wasser von 
ca. 20** C, zum anderen Teil in solches von ca. 7 ^ gelegt; bei den ersteren trat 
die Aufhellung nach etwa Vi Stunde ein und hielt 7 — 20 Minuten an, bei den 
letzteren aber kam sie erst nach ca. 1 Stunde und dauerte linger als i Stunde an. 

Obwohl nun aus den angefiihrten Tatsachen hervorgeht, daB das Riicken- 
mark selbstandig Erregungen, welche die Ballung der Pigmentzellen bewirken, 
aussenden kann, scheint doch die Farbung der lebenden Fische hauptsachlich vom 
Gehim aus beherrscht zu sein. Denn wenn man einer lebenden Pfrille an 
einem beliebigen Punkt zwischen Kopf und der besprochenen Uebertrittsstelle 
der Nervenfasern in den Sympathicus das Rilckenmark durchtrennt, oder auch, 



I) Vom liegt die Grenze einige Millimeter kaudal von der Schnittstelle, hinten fallt sie mit ihr 
znsammen; es erkl&rt sich dies aus dem schrSg nach hinten gcrichteten Verlauf der Spinalnerven ; die 
hiotere Grenze ist nicht nach hinten verschoben, weil durch den Schnitt auch die Nerven, die weiter vorn 
die WirbelBfiule verlassen haben, durchgetrennt werden. 



wenn man dieses intakt lafit und das Gehirn entfernt, erfotgt Verdunklung des 
Tieres, und zwar maximale Verdunklung, denn sie kann nun durch Sympathicus- 
zorstOrung' nicht mehr verstarkt werden. Sie bleibt etwa 5 — 10 Minuten maximal, 
dann pflegen in eng begrenzten Hautbezirken, meist in Form kleiner lieller 
Querstreifen, die ersten Anzeichen der Kontraktion aufzutreten, die aber nur 
schwache Fortschritte machen, bis nach etwa '/» Stunde, meist ziemlich plotzlich, 
die maximale Aufhellung sich einstellt. 

Um die Uebertrittsstelle der Nervenfasern festzulegen, nahm ich bei einer 
groBen Zahl von Pfrillen, teils lebenden, teils toten im Stadium der M^ten Auf- 
hellung, Durchtrennungen vor und gab die Fische nach eingetretenem Erfolg fOr 
kurze Zeit in hei^es Wasser, worauf sie sich leicht skelettieren lassen. Die 
kridsche Stelle liegt in der Gegend des 15, Wirbels, auf mehrere (2 — 3) Wirbel 
verteilt, kann aber bei verschiedenen Individuen um i — 2 Wirbel nach vorn oder 
rOcbwarts verschoben sein. Es treten erst die Fasern ftir die vordere KOrper- 
halfte, dann die fUr die hintere Halfte aus. Das folgt daraus, daB es eine Stelle gibt 
— die eben meistens am 15. Wirbel liegt — wo die Sympathicusdurchtrennung 
weder den Schwanzteil noch den Kopfteil alteriert, 
Zerschneidet man nun an diesem Punkt das ROcken- 
mark, so verdunkelt sich der Schwanzteil, wahrend der 
Kopfteil seine normale Farbe behalt. Kranial vom 12. 
und kaudal vom 18. Wirbel erzielte die Sympathicus- 
durchschneidung stets vollstandige Verdunklung 
des kranialen resp. kaudalen Korperteiles. Um bei der 
Wirbelbezeichnung einem MiUverstandnis vorzubeugen, 
. - sei erwShnt, daB die erste lange Rippe (+■ in neben- 
stehender schematischer Skizze) dem 4. Wirbel zugehOrt, 
Ich mochte nun an der Hand des Schemas (Taf. 6, Fig. 4), in dem W die 
Wirbelsaule, R das Rackenmark, 5 den Sympathicus, T den Trigeminus, A^ zwei 
Spinalnerven, die schwarz eingezeichneten Linien die zu den Pigmentzellen (P) 
ziehenden Nervenfasern, der dickere Strich (Z) das Rflckenmarkszentrum andeuten 
soUen, die Tatsachen, aus denen der Verlauf der Fasern bei der Pfrille geschlossen 
wurde, kurz wiederholeni 1) Durchtrennung der Wirbelsaule in Strecke a und 
Screcke b am postmortal aufgehellten Tier: Verdunklung kranial von der vorderen 
und kaudal von der hinteren Schnittstelle, Erhaltenbleiben der Hellfftrbung in der 
zwischenliegenden Zone. 2) Dieselben zwei Schnitte am lebenden Tier : Verdunk- 
lung des ganzen Tieres '). nach einiger Zeit Aufhellung zwischen den Schnitten. 

]) Die iwischen den Schnitten li^ende Zone verdunkelt sich dabei meist etwas langsamer als die 
iihrigen Teile, so dad sie licb in den allererslen Minuten hell abhebt; ich halle dies ftir eine Folge des 
diiich die Durchtrennung des Riickenmarks geactilen Reizes, der nur auf diese Zone wirken kann. 
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3) Durchtrennung des Sympathicus in a: kraniale Verdunklung ; in b: kaudale 
Verdunklung; in c: kein Effekt. 4) Durchtrennung des Riickenmarks in a 
am lebenden Tier: totale Verdunklung; am postmortal aufgehellten Tier: Ab- 
kiirzung der Zeit, die die Aufhellung anhalt; Durchtrennung des Riickenmarks in 
b: kein Effekt; in c: kaudale Verdunklung. 

Elektrische Reizversuche bestatigen die Resultate. 

Es handelt sich bei diesen Dingen nicht etwa um eine Spezialitat der Pfrillen. 
Bei der Forelle (Salmo fario L.), die in ihrer Organisation von jenen so ver- 
schieden ist, da6 man sie in eine andere Unterordnung stellt, ist dasselbe zu 
beobachten. Der Uebertritt der Nervenfasem aus dem Riickenmark in den 
Sympathicus findet hier unter der Mitte der Riickenflosse, in der Gegend des 
26. Wirbels statt. Denn es blieb ein Individuum, welchem ich an dieser Stelle, 
nachdem es sich postmortal aufgehellt hatte, die Wirbelsaule vollstandig durch- 
trennte, sowohl vorn wie hinten hell*); der Schnitt war also zufallig am Punkt c 
des Pfrillenschemas gefuhrt worden. Bei anderen toten Forellen konstatierte ich 
die Verdunklung des Kopfteiles nach Durchtrennung der Wirbels^ule unter dem 
Vorderende der Riickenflosse, des Schwanzteiles bei Durchtrennung unter ihrem 
Hinterende (vgl. Taf. 6, Fig. 3; die Photographie ist nach einem konservierten 
Exemplar aufgenommen, am frischen Tier tritt die Verfarbung noch schOner hervor). 

Auf Grund der Tatsache, da6 bei den lebenden Fischen das Gehirn iiber 
Kontraktion und Expansion der Pigmentzellen eine groBe Macht hat, schien es 
nicht aussichtslos, nach der Existenz und Lage besonderer Zentren fiir diese 
Funktion zu forschen. Ich suchte zunachst durch elektrische tetanische Reizung 
Aufklarung zu bekommen*). Um den Reiz auf m6glichst eng begrenzte Hirn- 
partien zu beschranken, wurde unipolar gereizt: Nur eine Elektrode (aus Platin- 
draht) wurde am Gehirn angelegt oder in dasselbe eingestocheri, wahrend die 
andere mit der nassen Unterlage, auf der der Fisch ruhte, in Verbindung war; 
es gingen also die Stromschleifen durch den ganzen FischkOrper und sammelten 
sich an dem Punkt, wo die Platinelektrode angesetzt war. Die Fische wurden 
wahrend des Versuches durch einen im Mund befestigten Gummischlauch mit 
Atemwasser versorgt. Ich arbeitete erst an Pfrillen, bei denen die Kleinheit 
des Objekts ein erschwerender Umstand war, dann an Forellen'^, die sich aber 
auch nicht als sehr geeignet erwiesen, da sie bei wiederholter Anwendung gleicher 
Reize das zweitemal schon bedeutend schw^cher reagierten als das erstemal, also 



i) Allerdings nicht rein; es traten namlich unregelmaBige kleine dunkle Fleckchen auf, deren 
Ursache in verschiedenera gesucht werde konnte; am wahrscheinlichsten diinkt rair die Verletzung einiger 
Nervenfasern durch den Schnitt 

2) Diese Versuche wurden am k. k. physiologischen Institut ausgefiihrt. 

3) Fiir deren kostcnlose Ueberlassung sei auch hier der biologischen Station in L u n z bestens gedankt. 
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sich rasch abstumpften, und da verschiedene Individaen unter scheinbar gleichen 
Umstanden auf gleiche Reize nicht gleich reagierten. 

Das einzige, sowohl bei Pfrillen als bei Forellen durchaus konstante Resultat 
ist, dafi Reizung des verlangerten Marks Aufhellung des ganzen Korpers zur 
Folge hat. Die Aufhellung pflegt — was nicht weiter zu verwundern ist t— erst 
bei einer Reizintensitat einzutreten, die auch eben geniigt, um die Muskeln in 
Tetanus zu versetzen. Die Stelle, von der aus die Pigmentkontraktion ausgel5st 
wird, im Nachhirn genauer zu lokalisieren, gelang auf diesem Wege nicht, jedoch 
auf folgende Art: Ich habe schon oben erwahnt, da6 bei den Pfrillen die Durch- 
schneidung des Riickenmarks unmittelbar hinterm Kopf sofortige Verdunklung 
des ganzen Tieres nach sich zieht; es werden eben durch diese Operation die 
Pigmentzellen dem EinfluB des „Aufhellungszentrums" entzogen; nun suchte ich 
festzustellen, wie weit man den Schnitt nach vorne verlegen kann, ohne da6 die 
Wirkung sich andert. Um die Farbung richtig beurteilen zu kOnnen, ist es zweck- 
maBig, sich einen Vergleich zu schaffen, und zwar am selben Tier; um so mehr, 
als die Pfrillen — an solchen machte ich diese Experimente — zur Operation in 
feuchtes Filtrierpapier eingewickelt werden muBten ; da kommt Druckwirkung und 
allerlei anderes in Betracht und es ist dann ohne Vergleich oft nicht zu entscheiden, 
ob der Fisch den Grad der Verdunklung erreicht hat, der bei vGlligem Wegfall 
des Nerveneinflusses eintritt. Ich durchtrennte deshalb gleich nach der Him- 
operation irgendwo den Sympathicus und paralysierte dadurch einen Teil des 
KOrpers; nahm der iibrige Korper die gleiche Dunkelheit an, so war die durch 
den Schnitt im Gehirn hervorgerufene Verdunklung als maximal zu betrachten. 
Nach der Operation legte ich die Fischchen wieder in Wasser; um das Gehirn 
vor diesem zu schiitzen, wurde dcis Schadeldach, das nur zuriickgeschlagen worden 
war, zugeklappt und die Wunde mit sehr weichem Paraffin verschlossen ; dieses 
haftet ganz gut, wenn man die Haut vom Knochen abgeschabt und den Knochen 
abgetrocknet hat. 

Es ergab sich nun stets msiximale Verdunklung des ganzen KOrpers, wenn 
das Nachhirn an einer beliebigen Stelle bis nahe an sein vorderes Ende durch- 

getrennt wurde ; war der Schnitt durch die Kuppe 
des Kleinhirns geftihrt (vgl. die nebenstehende 
Skizze a), so hatte das noch denselben Erfolg; 
war er aber zwischen Nachhirn und Mittelhirn (b) 
angebracht, oder weiter vorn im Mittelhirn selbst, 
so wurden die Fische oft sehr hell und blieben 
so etwa lo Minuten (da6 sie nach dieser Zeit 
dunkel wurden, war wohl eine Folge des eingetretenen Todes), oft auch nahmen 
sie eine mittlere oder sogar ziemlich dunkle Farbung an, stets aber hob sich 




FJg. 3. ^ Vorderhim, M Mittel 
hirn, IT Kleinhim, N Nachhirn. 
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wenigstens einige Minuten lahg der paralysierte KCrperteil deutlich durch seine 
dunklere Farbe ab. Auch konnten sie die Farbe noch wechselri, ich beobachtete 
wiederholt spontane Aufhellung. Die Entfernung des Kleinhirns anderte an der 
Sache nichts. Es deutet dies auf die Anwesenheit eines Zentrums fur die Auf- 
hellung am Vorderende des Nachhirns. Auch ber Forellen bewirkte Durch- 
schneidung des Nachhirns unter der Kuppe des Kleinhirns maximale Verdunklung, 
nach Durchschneidung des Mittelhirns konnten sie hell werden. 

Vom Mittelhirn aus konnte durch elektrische Reize weder bei Pfrillen noch 
bei Forellen ein konstanter Effekt erzielt werden. Dagegen gab Reizung des 
Vorderhims bei Pfrillen konstant Verdunklung des ganzen K6rpers ; sie war nicht 
maximal, aber deutlich. Doch scheint das Vorderhirn selbst (dafi der Reiz auf dieses 
allein beschrankt bleibt, kann ja bei seiner Kleinheit nicht angenommen werden) 
an dieser Wirkung unbeteiligt zu sein; wenigstens blieb Farbe und Farbwechsel 
bei einigen Pfrillen, denen ich es exstirpierte, linger als 2 Wochen, bis der Ver- 
such abgebrochen wurde, ganz normal; sie vertrugen den Eingriff sehr gut, wenn 
der Schadel in der angegebenen Weise vor dem Wasser geschiitzt wurde ; nur legten 
sie eine auffallende Schreckhaftigkeit an den Tag, indem sie bei bloBer Annaherung 
wie toll herumschossen. 

Es fragte sich nun: Wird diese Verdunklung ausgelOst durch die Reizung 
einer vorderen Partie des Mittelhirns oder des Opticus, der ja in n^chster NShe 
verlauft, oder des N. Trigeminus? 1st es vielleicht eine Reaktion auf sensible 
Reize? Ich erhielt bei Pfrillen mehrmals auf Reizung des Opticus, intrakranial 
oder in der AugenhOhle, Verdunklung des KOrpers; doch liegt hier alles zu nah 
beisammen und ich hoffte bei Forellen auf sicherere Befunde. Bei diesen stellte 
sich aber die Verdunklung bei Reizung der vorderen Hirnpartien nicht immer 
ein. Auch die Reizung beider Nervi optici hatte bei ihnen kein deutliches 
Resultat; es wurden bei diesem Versuch in einem Fall nach Exstirpation beider 
Augen, bei einem zweiten Tier nach Abtragen der Augenvorderteile und Heraus- 
schalen der Bulbi die Sehnerven beiderseits in den Augenhohlen mit gleich starken 
StrOmen gereizt. Auf beiderseitige Reizung des N. trigeminus, und zwar der 
Rami maxillares nach ihrem Eintritt in die AugenhOhle, reagierte eine Forelle bei 
oftmaliger Wiederholung stets mit Aufhellung des ganzen Kdrpers, bei einer 
andern war, trotz gleicher Versuchsanordnung, keine deutliche Wirkung zu er- 
kennen. Es ware wohl mOglich, da6 die Verdunklung, von der wir sprechen, 
von einer Partie des Mittelhirns, an seinem vorderen Ende, ausgelOst wird; viel- 
leicht existiert dort ein Zentrum fur die Verdunklung, dessen Wirksamkeit man 
sich offenbar so vorstellen miifite, da6 es, in Erregiing versetzt, die Tatigkeit des 
Aufhellungszentrums hemmt. Fiir diese Annahme spricht, daB haufig bei Pfrillen, 
denen das Gehirn zwischen Nachhirn und Mittelhirn durchgeschnitten wurde, starke 
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Aufhellung eintritt Da6 es sich dabei nicht um eine durch den Schnitt ver- 
ursachte Reizerscheinung handelt, glaube ich daraus schlieBen zu diirfen, dafi die 
Fische fast stets bewegnngslos im Wasser ruhten; ich erinnere daran, dafi, um 
Aufhellung vom Gehirn aus kiinstlich hervorzubringen, eine Reizstarke nOtig ist, 
die auch die Bewegungszentren im Nachhirn in Erregung versetzt. 

Jedenfalls bediirfen diese Fragen noch sehr einer Priifung an geeigneterem 
Material. Sichergestellt scheint mir dagegen die Anwesenheit des Aufhellungs- 
zentrums am Vorderende des Nachhims. 

Auf die Literatur einzugehen, behalte ich mir fur eine spatere Mitteilung 
vor. Nur eines mOchte ich hier schon bemerken. In neuerer Zeit ist von 
GOLOVINE ^) die Innervation der Pigmentzellen bestritten und auf Grund von Ver- 
suchen mit verschiedenen Toxinen die Behauptung aufgestellt worden, dafi das 
Nervensystem auf die Chromatophoren ausschliefilich durch Vermittlung des Gefafi- 
systems wirke; indem es in bestimmten Hautbezirken Aenderungen in der 
Zirkulation hervorrufe, veranlasse es eine lokale Intoxikation und infolgedessen 
Pigmentkontraktion. Diese Auffassung stimmt nicht zu den Tatsachen. Denn 
die Chromatophoren sind dem Nervensystem noch vollstandig unterworfen, wenn 
die Zirkulation langst aufgehOrt hatte. Hatte Golovine das einfache Experiment 
gemacht, einem Fisch dcis Herz zu exstirpieren und dann den Einflufi des Nerven- 
systems zu priifen, so hatte er die direkte Abhangigkeit der Pigmentzellen von 
diesem erkennen miissen. 



I 



I) Etudes sur les cellules pigmentaires des vertebras. Annales de I'lnstitut Pasteur, 21. Annee, 1907, 
p. 858—881. 
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Brkl&rung der Abbildungen. 

Tafel 6. 

Fig. I. Photographie einer Pfrille (Phoxinus laevis), der unter der Riicken- 
flosse die Wirbels^ule durchtrennt wurde. Infolge der Anamie hat sich nach 
einigen Stunden der von der Zirkulation abgeschnittene K6rperteil maximal auf- 
gehellt. (Der Vorderkdrper ist maximal dunkel, well der Fisch vor der Aufnahme 
get5tet wurde; das FarbenverhsLltnis am lebenden Tier gibt Fig. 5 auf Taf. 7 
wieder.) 

Fig. 2. Einer Pfrille wurde an zwei Punkten, welche die Uebertrittsstelle 
der pigmentomotorischen Nervenfasem aus dem Riickenmark in den Sympaticus 
zwischen sich fassen, die Wirbels^ule (also auch Riickenmark und S)mipathicus) 
durchtrennt. Die Photographie zeigt das Tier im Stadium der ersten postmortalen 
Aufhellung, welche von dem zwischen beiden Schnitten liegenden Teil des Rflcken- 
marks ausgeht Wegen der Sympathicusdurchtrennungen bleibt die Aufhellung 
auf die giirtelfOrmige Zone beschr^nkt (Die nattirlichen Farben sind aus der 
Fig. 7 auf Taf. 7 zu ersehen.) 

Fig. 3. Dieselbe Operation an einer Forelle (Salmo fario). Konserviertes 
Exemplar. 

Die vordere Grenze der Verfarbung liegt hinter dem Schnitt, offenbar 
well die an der Schnittstelle den Sympathicus verlassenden Nervenfasem erst 
betrachtlich weiter hinten die Haut erreichen. Fiir den hinteren Schnitt 
gpilt dasselbe, doch wird das Bild dadurch verandert, dafi die ZerstOrung der 
Nerven auf ihrem Wege zur Haut eine Verdunklung hinter der Wunde 
bewirkt. 

Fig. 4. Schema des Verlaufs der Nerven, welche die Pigmentballung be- 
wirken (bei der Pfrille). W Wirbelsaule, R Riickenmark, ^S Sympathicus, A^ Spinal- 
nerven, T N. trigeminus, P Pigmentzellen, Z „Rflckenmarkszentrum". 
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Tafel 7. 

Fig. 5. Anamieaufhellung an der lebenden Pfrille. Der Vorderk5rper ist 
normal gefarbt. 

Fig. 6. Farbung einer lebenden Pfrille, der vor den Bauchflossen der 
Sympathicus durchtrennt wurde. Der Hinterk5rper hat seine normale Farbung 
behalten, wahrend der VorderkOrper maximal verdunkelt ist 

Fig. 7. Gtirtelformige postmortale Aufhellung an der Pfrille (vgl. Erklarung 
von Fig. 2). 

Fig. 8. Pfrille, der der Sympathicus linkerseits vor der Bauchflosse durch- 
trennt wurde, von oben gesehen. 
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III. 



Der 



EinfluB des Ganzen auf die Regeneration 

der Teile. 

Studien an Doppeiplanarien. 



Von 

Paul Steinmann, 

Basel. 
Mit 15 Textfiguren. 



I. Teil. Untersuchungen fiber den Binflufi des Gesamt- 
organismus auf die Regeneration der Teile. 

Einleitung. 

Eine der wichtigsten unter den vielen Fragen, welche die Regenerations- 
erscheinungen an uns stellen, ist die nach den Faktoren, durch welche die Aus- 
differenzierung des Regenerates besorgt wird. Die Antworten der einzelnen 
Regenerationsforscher lauten verschieden je nach dem Objekt, das fur die Ex- 
perimente verwandt wurde. Einige glauben, deifi ausschlieBlich durch die von der 
Verletzung betroffenen Gewebeelemente die Quantitat und Qualitat des Regene- 
rates bestimmt werde, nach anderen kommt es auf die angeschnittenen Organe, 
besonders auf das Nervensystem an. Bei mehreren Tieren ist jedoch festgestellt 
worden, daB ein differenzierender Einflufl auf das Regenerat von sd.mtlichen Ge- 
weben des Regeneranten ausgeht, eine Tatsache, die besonders klar hervortritt 
bei denjenigen Formen, welche durch Morphallaxis regenerieren. Eine solche 
Wirkung des Gesamtorganismus auf den Teil zeigt einige Aehnlichkeit mit den 
Einwirkungen des Ganzen auf die Ausbildung der Teile bei der Ontogenese. Wir 
wollen diesen Ursachenkomplex, der als eine Resultante aus den Wirkungen 
sSmtlicher Zellen des regenerierenden Organismus auf das Regenerat aufzufassen 
ware, als Gestaltungsprinzip bezeichnen, womit iiber seine Natur nichts Weiteres 
ausgesagt sein soil. 

Wenn versucht werden soil, einen Ursachenkomplex wie dieses Gestaltungs- 
prinzip zu analysieren, so gentigt die Beobachtung der typischen Ersatzregeneration 
nicht. Wenn wir auch ermitteln k6nnen, wie die Regeneration vor sich geht, 
und in welcher Reihenfolge die Organe sich anlegen, so haben wir damit keinerlei 
Einsicht in die Faktoren des Geschehens erlangt. Ja, wir kOnnen in den meisten 
Fallen nicht einmal feststellen, ob die Zellen des Wundrandes oder der Gesamt- 
organismus die Regenerationsweise bestimmen. Hier hilft der Weg, der auch die 
ursSchliche Analyse des Entwicklungsgeschehens ermoglicht: die Schaffung von 
atypischen Verhaltnissen, das kausal analytische Experiment. 
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Wenn es gelingt , einen Zellkomplex gleichzeitig der differenzierenden 
Wirkung von zwei Gestaltungsprinzipien auszusetzen, so wird sich das in seinem 
Bau ausdriicken. Solche Bedingungen — zwei Gestaltungsprinzipien in einem KOrper 
— treten immer dann ein, wenn durch eine entsprechende Schnittfiihrung die 
Voraussetzungen fur die Entstehung einer partiellen Doppelbildung gegeben sind. 

Ein Beispiel mag zeigen, wie ich das aufgefaBt haben mOchte: Wir spalten 
das Vorderende einer Planarie bis hinter den Pharynx und entfernen dann die 
eine der Spalthalften durch einen transversalen Schnitt (Fig. 8). 

Das transversale Schnittende steht nun unter dem differenzierenden Einflufi 
der direkt hinter ihm gelegenen Partien, hat daher das Bestreben, einen nach vorn 
gerichteten Kopf zu erzeugen. Dies geschieht auch immer, wenn wir den trans- 
versalen Schnitt bis zum entgegengesetzten Rand weiterfiihren, also beide Spalt- 
halften an ihrer Basis abschneiden, und zwar setzt die Kopfbildung bei den leicht 
regenerierenden Planarien um so energischer ein, je gr06er der Verlust, je weiter 
hinten dieOperationsebene gelegen ist. Dieses Kopfbildungsprinzip geht ohne Zweifel 
von dem genannten, hinter der Wunde gelegenen KOrperkomplex aus. AuBerdem 
bleibtjedoch das Schnittende in Zusammenhang mit der stehengebliebenen Spalthalfte. 
Diese wird im Gegenteil die Kopfbildung in ihrer Schwanzgegend hemmend be- 
einflussen, dem Kopfbildungsprinzip also ein Schwanzbildungsprinzip entgegen- 
stellen. Entzieht man das Schnittende diesem EinfluB, indem man im Schnittwinkel 
longitudinal weiterschneidet und somit den transversctlen Schnittrand isoliert, so 
entsteht wirklich ein Kopf (MORGAN 7, vergl. p. 79). Dadurch nun, dafi man die 
Schnittfiihrung variiert, andert man dais gegenseitige Verhaltnis der Komponenten. 
Das spricht sich klar in der Ausbildung des Regenerates aus. Geht z. B. der 
Einschnitt in der Langsachse des Tieres nur bis in die Gegend der Riisselwurzel, 
so nimmt damit der EinfluB der Spalthalfte ab, der des Hinterendes zu. Die Folge 
davon ist, daB ein immer deutlicherer Kopf entsteht, je naher der transversale 
Schnittrand dem Vorderende liegt AuBerdem kann man bei gleichbleibender 
OperationshOhe die Tiefe des transversalen Schnittes variieren. Es entsteht dann 
ein um so deutlicherer Kopf, je tiefer dieser Einschnitt reichte, je mehr also der 
longitudinale Schnitt von der Mittellinie nach dem Rande verschoben wird. 

Die Kopfbildungstendenz ist somit am transversalen Schnittrand um so 
grOBer, je weniger sich der hemmende EinfluB der Spalthalfte bemerkbar machen 
kann. Aehnliche, spater zu besprechende Kombinationen ergeben sich bei anders 
gerichteten, Doppelbildung erzeugenden Schnittfiihrungen. 

DaB in diesen Fallen weder die Zellen des Schnittrandes, noch irgendwelche 
durch die Verletzung freigelegte Organsysteme bestimmend wirken k5nnen, soil 
spater genau erOrtert werden. Das angeftihrte Beispiel soil nur die Methode 



Der Einflufi des Ganzen auf die Regeneration der Teile. 'ii 

erlautern, durch welche die Wirkungsweise des Gestaltungsprinzipes auf das 
Regenerat ermittelt werden kann. 

Meine Darlegungen gliedern sich naturgemaJB in drei Abschnitte: 
i) EinfluB des Gesamtregeneranten auf den Umfang des Regenerations- 
geschehens. 

2) EinfluB des Gesamtregeneranten auf den Charakter des Regenerates. 

3) EinfluB des Gesamtregeneranten auf die Symmetrieverhaltnisse des Re- 
generates. 

Vorbemerkungen. 

Als Objekte dienten mir flir die meisten meiner Versuche reife und unreife 
Exemplare von Planaria gonocephala DuGfes, die ich zum Teil im Rhein und 
seinen Zufliissen bei Basel, zum Teil in einem Bach bei Bottmingen sammelte. 
Einige besonders grofie und geschlechtlich voll differenzierte Exemplare erhielt 
ich durch die Freundlichkeit des Herm Dr. M. Oettli in Glarisegg. AuBerdem 
fiihrte ich gelegentiiche KontroUexperimente an Planaria lugubris O. ScH. und 
Polycelis nigra Ehrenb. der Umgebung Basels aus. Fiir einige spezielle Fragen 
benutzte ich endlich Planaria alpina (Dana), die ich jeweils aus dem Jura 
(Mariastein) bezog und eine neue Triclade, Polycladodes alba, aus Basels Um- 
gebung, die ich demnachst an anderer Stelle beschreiben werde. 

Die Operation wurde in folgender Weise vorgenommen : Auf eine Glasplatte 
legte ich ein mit frischem Wasser getranktes Stuck Filtrierpapier und entfernte 
die dazwischen liegende Luft durch Streichen. Die auf diese Unterlage ge- 
brachten Planarien kontrahieren sich zunS-chst und machen dann Kriechversuche. 
Sie sind jedoch nicht imstande, sich vom Ort zu bewegen. Nun wird mit Hilfe 
der Lupe ein feines Skalpell an der gewftnschten Stelle eingestochen und der 
Schnitt von innen nach dem Rande hin gefuhrt. Nach der Operation werden die 
Tiere sofort in frisches Wasser gebracht. Auf eine wiederholte Auseinander- 
ziehung der Wundrander verzichtete ich in der Regel, weil dadurch haufige 
PolaritatsstOrungen und iiberzahlige Bildungen (vergl. Van Duyne, 4) hervor- 
gerufen werden. 

Um das Zuwachsen der Wunde zu verhindem, brachte ich die Planarien 
in ein belichtetes Glas mit konstanter WasserstrOmung. Trotzdem vereinigten sich 
die Wundrander in vielen Fallen. Derartige Exemplare wurden von der Be- 
trachtung ausgeschlossen. Verwuchsen die Schnittflachen nur teilweise, so wurde 
angenommen, der Schnitt habe sich nur bis zur Verwachsungsstelle erstreckt. 
Meine Versuche ergaben, da6 ein solcher SchluB in praxi zulassig ist. Uebrigens 
W2U- die Neigung, die Schnittrander nachtraglich wieder zu vereinigen, bei ver- 
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schiedenen Arten verschieden stark, bei Planaria alpina am st^ksten, bei 
Planaria gonocephala am schwachsten. 

Als Kulturglaser dienten weithalsige Flsischen mit ausgehohlten Korkpfropfen, 
deren innere Oeffnung mit MCLLERscher Gaze abgeschlossen wurde. Die 
Flcischen setzte ich entweder direkt unter eine BrunnenwasserrOhre oder brachte 
mehrere ZuchtgefaSe in ein gemeinsames GefSB und setzte sie so dem Strahl 
des Brunnenwassers aus. Die Temperatur betrug sehr konstant ii — 12® C. 

Von Zeit zu Zeit wiarden die Regeneranten untersucht und skizziert, spater 
mit Sublimat-Salpetersaure konserviert und als TotalprS.parate montiert oder ge- 
schnitten. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, den Herren W. Fehlmann und 
P. Chapuis, die mir bei meinen Untersuchungen behilflich waren, an dieser Stelle 
bestens zu danken. Der Letztgenannte fiihrte auf meine Veraniassung mehrere 
Versuche selbstandig aus und gestattete mir, seine Resultate mit den meinigen 
zu verwerten. 



L EinfluB des Oesamtregeneranten auf den Umfang des Regenerations- 

geschehens, somit auf die OroBe des Regenerates. 

Welche Faktoren bedingen die GrrOBe des Regenerates? Es kOnnen in Be- 
tracht kommen: 

i) Die Gr66e der Wunde, d. h. die Zahl der verletzten Zellen. 
Es liefie sich denken, dafi das Regenerationsgeschehen um so umfangreicher 
ware, je mehr Zellen durch den Schnitt getroffen sind. 

2) Die Natur des Schnittrandes, die Art und Verteilung der in der Schnitt- 
flache freiliegenden Organe, speziell die angeschnittenen Darmaste und Nerven. 

3) Der Einflufi des Gesamtorganismus, das „Gestaltungsprinzip". 

Unsere Aufgabe ist, zunachst zu zeigen, da6 von diesen drei Faktoren die 
beiden ersten gar keine oder eine sehr untergeordnete RoUe spielen. 

Da die drei Ursachen nicht selbstandig, sondern zum Teil ursachlich verknupft 
sind, gestaltet sich die Elimination dieser zwei Teilursachen schwierig. 

No. I ist ausgeschaltet, wenn es sich nachweisen laSt, da6 gleich groBe Ein- 
schnitte unter Umstanden verschieden groBes Regenerationsgeschehen zur Folge 
haben. 

No. 2 fallt auBer Betracht, wenn man zu zeigen vermag, dafi gleich groBe, 
in der gleichen Korperregion gelegene Schnittrander unter Umstanden verschieden 
groBe Regenerationspotenz haben. 
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I. Versuchsreihe. 

Objekt: Planaria gonocephala, erwachsen. 

Schnittfuhrung: Zwei parallele, seitliche. dicht hintereinander gelegene, 
zur Symmetrieachse senkrechte Einschnitte vom Rand bis zur KOrpermitte 
(Fig. I, 2, 3). 

Versuch i: Durch einen derartigen Einschnitt wird die Riisselwurzel ge- 
troffen. 10 Exemplare (Fig. 1). 

Regenerationsdauer 7 Tage (spStere Versuche 14 — 20 Tage). 

Result at: Das vordere Schnittende (nach hinten gerichtet) regeneriert 
einen Schwanz; das hintere (nach vom gerichtet) einen Kopf, beide Regenerate 
sind ungefahr gleich umfangreich (Fig. 1 a). 




Fig. I. 



Fig. I a. 



Fig. 2. 



Fig. 2 a. 



Fig. 3. 



Fig. 3 a. 



Versuch 2: Schnitt vor dem RUssel (10 Exemplare, Fig. i). 

Regenerationsdauer: wie oben. 

Res ul tat: Vorderes Schnittende zeigt anfangs undefinierbare Wucherungen 
und verschmilzt sp^ter mit dem Regenerat des hinteren. Letzteres ist ein groBer, 
wohlgebildeter Kopf (Fig. 2 a). 

Versuch 3: Schnitt hinter dem Rtlssel (10 Exemplare, Fig. 3). 
Regenerationsdauer: wie oben. 

Resultat: Das vordere Schnittende bildet einen Schwanz, das hintere ver- 
wd^chst mit dem Regenerat (Fig. 3 a). 



^5 Paul Steinmann, 

Bemerkungen: Die seitlichen Doppelbildungen neigen spater, wie mir 
mehrere KontroUversuche zeigten, mehr und mehr zur Ruckbildung. Die Schnitt- 
rander miissen besonders in den ersten Tagen an Verwachsung verhindert werden. 
In einem Fall wurde Autotomie beobachtet. 

Interpretation: Die Versuche 2 und 3 zeigen zunachst, jeder fur sich 
betrachtet, da6 die Regenerationspotenz von zwei gleich groBen, sehr nahe bei- 
einanderliegenden und daher in ihrem Charakter ahnlichen, d. h. dieselben Gewebe- 
elemente enthaltenden Wunden trotzdem verschieden ist. Daher diirfen wir den 
SchluB Ziehen, dafl die GrOBe der Wunde und der Charakter des Schnittendes 
auf den Umfang des Regenerationsgeschehens keinen EinfluB haben. 

Da sich nun in unserer ersten Versuchsreihe der Anteil jedes der beiden 
Schnittenden an der Bildung des Regenerates nicht vOUig klar feststellen lieB, 
suchte ich durgh eine weitere Reihe von Experimenten festzustellen, wie sich eine 
isolierte transversale Schnittflache verhalt. 

II. Versuchsreihe. 

O b j e k t : Planaria gonocephala, 

Durch einen longitudinalen und einen transversalen Schnitt wurde ein drei- 
eckiges Stuck aus dem PlanarienkOrper entfernt (Fig. 4 — 9). Dabei war in Be- 
tracht zu ziehen, daB z. B. in Fig. 4 das halbe Hinterende seinerseits das Be- 
streben hat, sich durch seitliche Regeneration zu erg^nzen, so daB das Regenerat 
durch die differenzierende Wirkung einer Resultante zustande kam, d. h. einer 
Kombination von zwei Gestaltungsprinzipien : Die eine Komponente ging aus vom 
queren Schnittende, war also kraniokaudal und tendierte nach der Bildung eines 
Schwanzes, die andere entsprang dem longitudinalen Schnittende, war somit 
lateral oder zentromarginal und zeigte das Bestreben, eine symmetrische Schwanz- 
halfte entstehen zu lassen. 

Es fragt sich nun, ob sich die vom queren Schnittrand ausgehende kranio- 
kaudale Komponente der zentromarginalen gegeniiber Geltung verschaffen kann. 
Aehnliche Probleme haben auch schon Morgan beschaftigt (7, p. 79). Bei 
Planaria lugubris scheint die laterale Komponente vorzuherrschen. Da Morgan 
das Verhaltnis der beiden nicht variiert, kann nicht entschieden werden, ob es 
sich hier um einen prinzipiellen Unterschied zwischen den beiden Planarienformen 
handelt 

Meine Versuche ergaben sehr verschiedene und wenig klare Resultate. Ich 
mache dafiir die Schwierigkeiten des Experimentes verantwortlich. Schon ganz 
geringe Abweichungen in der Schnittfiihrung, wie sie in der Praxis unvermeidlich 
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sind, miissen zu ganz bedeutenden Differenzen in den Resultaten ftihren. Trotz 
vielfacher Unbestimmtheit haben unsere Versuchsreihen einigen Wert als Er- 
g^nzung der drei ersten Experimente. 

Schnittfiihrung: Ein querer, bis zur Medianlinie reichender Einschnitt 
und ein medianer, im Schnittwinkel des Quereinschnittes ansetzender, bis zum 
KOrperende reichender Langsschnitt entfernen ein dreieckiges Stiick (Fig. 4, 5, 6). 

A. Langsschnitt vom Schnittwinkel bis zur Schwanzspitze (Fig. 4—6). 

Versuch4: Der quere Einschnitt trifft die Riisselwurzel (10 Exempl., Fig. 4). 

Regenerationsdauer: 15 Tage. 

Resultatrin den meisten Fallen zentro-marginale Komponente vorherrschend. 
Wahrend jedoch bei der einfachen, seitlichen Regeneration das fehlende Stuck 
ohne weiteres erg^nzt wird, erscheint hier die Schwanzspitze doppelt (Fig. 4 a). 
sogar dreifach (Fig. 4 c). Eine selbstandige Wucherung vom queren Schnittende 
aus war in einem einzigen Falle zu beobachten (Fig. 4 b). Wahrscheinlich hat 
diese Bildung ihren Grund in einem zu tiefen, queren Einschnitt. Die Planarien 
Fig. 4 b und 4 c enthielten je zwei RUssel. 





Fig. 4 a. 




Fig. 4. 



Fig. 4 b. 



Fig. 4 c. 



Versuch 5: Querer Einschnitt prapharyngesd (10 Exempl., Fig. 5). 

Regenerationsdauer: 15 Tage. 

Resultat: Das fehlende Dreieck erg^nzt sich ahnlich wie im vorigen Ver- 
such. Auch hier ist die Schwanzspitze doppelt, jedoch meist nicht so deutlich. 
(Fig. 5 a.) 



Versuch 6: Querer Einschnitt postpharyngeal (lo Exetnpl., Fig. 6). 

Regenerationsdauer: Wie oben. 

Resultat: Wie oben, jedoch deutlicher Doppelschwanz {Fig- 6a). 

Interpretation: Da die einfache s«tliche Regeneration l^ngsgespaltener 
HSlften einen einheidicben Schwanz ergibt, so darf das konstante Auftreten 

zweier Schwinze bei 
meinen Versuchstieren 
als ein Ausdruck der 
Wirksamkeit der vom 
queren Schnittende aus- 
gebenden kraniokauda- 
len Komponente aufge- 
ia&t werden. Es ist auch 
sicher kein Zufall, daB 
dieser zweite Schwanz 
umso deutlicher auftritt, 
je mehr das Querende 
dem Schwanz genahert 
ist, somit am st&rksten 
ausgepr^gt in Versuch 6, 
am schw&chsten in Ver- 
such 5. 

Man darf wohl aus dieser Tatsache schlieBen, dafi die Regenerationspotenz 
von einem nach hinten gerichteten queren Schnittende aus um so grOBer ist, je 
mehr dasselbe dem Schwanzende genaJjert ist. AuffaJlig erscheint, daB sich die 
Wirkung dieses Faktors in der Regel nicht an Ort und Stelle, sondem erst in 
einiger Distanz geltend macht 




Fig. sa. 



Fig. 6 a. 



Fig- S- 



Fig. 6. 



B. Langsschnitt vom Schnittwinkel zur Kopfspitze (Fig. 7—9). 

Ganz andere und vOllig unerwartete Resultate ergaben die Versuche der 
Regeneration der Kopthalfte, Die das Regenerat bestimmende Resultante setzt 
sich in diesem Fall zusammen aus einer vom queren Schnittende ausgehenden 
kaudokranialen und aus einer lateralen oder zentromarginalen vom longitudinalen 
Schnittrand ausgehenden Komponente. 

Versuch 7 : Querer Einschnitt trifft die ROsselwurzel (Fig, 7). 

Regenerationsdauer: Wie oben. 

Resultat: Die Kopfhalfte ergSnzt sich, Der quere Schnittrand bildet an 
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Fig. 7 a. 





Fig. 8 a. 



Ort und Stelle ein schwer definierbares Regenerat, das jedoch im ganzen Kopf- 
charakter hat (Fig. 7 a). 

Versuch 8: Querer Einschnitt postpharyngeal (Fig. 8). 

Regenerationsdauer: Wie oben. 

Result at: Die Kopfhalfte erganzt sich. Vom transversalen Schnittrand 
entsteht ein kleiner, seit- 
wSrts gerichteter Schwanz 
(Fig. 8 a). 

Versuch 9: Querer 
Einschnitt prapharyngeal 

(Fir- 9)- 

Regenerations- 
dauer: Wie oben. 

Resultat: Ent- 
w e d e r : Vom queren 
Schnittrande aus bildet 
sich ein deutlicher, selb- 
standiger Kopf, die feh- 
lende Halfte erganzt sich 
durch seitliche Regene- 
ration (Fig. 9). 

Oder: Die fehlende Kopfhalfte erganzt sich durch seit- 
liche Regeneration unter Beteiligung des queren Schnittrandes, 
der seinerseits auf selbstandige Re- 
generation verzichtet Ohne Zweifel 
liegt jedem Modus eine bestimmte 
Schnittfiihrung zugrunde, ohne dafi 
ich bis jetzt die Verschiedenheit 
angeben kOnnte (Fig. 9 b). 

Interpretation: Die Ver- 
suche 7 — 9 zeigen, da6 das quere 
Schnittende ein um so groBeres 
Regenerationsbestreben zeigt , je 
mehr es dem Vorderende genShert 
ist Bemerkenswert ist, daB sich 
hier die kaudokraniale Komponente 
gleich an Ort und Stelle Geltung ver- 
schafft im Gegensatz zu der kranio- 
kaudalen in den Versuchen 4 — 6. 



Fig. 7. 



Fig. 8. 







Fig. 9. 



Fig. 9 a. 



Fig. 9 b. 



m Paul Steinmann, 

Schlofif olgerungen : Betrachten wir noch einmal unsern zweiten Ver- 
such, so kOnnen wir uns fragen: Wanim entsteht hier von dem nach vom ge- 
richteten Schnittende aus ein deutlicher, groBer Kopf, wahrend das ebenso groBe 
und die gleichen Organe enthaltende, nach hinten gerichtete Schnittende nicht 
Oder nur sehr wenig an der Regeneration beteiligt ist? 

Offenbar ist hier der Umstand schuld, da6 das eine Schnittende zu einem 
Vorder-, das andere zu einem Hinterteil gehOrt. 

Haben nun stile nach vorn gerichteten Schnittenden grOfieres Regenerations- 
bestreben, als die nach hinten gerichteten? Versuch i stellt den Fall dar, in 
welchem die Regenerate beider Wundflachen gleich groB sind und in Versuch 3 a 
uberwiegt sogar die Regenerationspotenz des nach hinten gerichteten Schnittendes. 

Somit kommt es bei der Bestimmung der GrOBe eines Regenerates nicht 
auf den Charakter des dem Schnittende anliegenden Regeneranten — ob Vorder- 
oder Hinterende — an. Dagegen scheint es, daB die GrOBe des die Regeneration 
besorgenden Stiickes der gesuchte Faktor ist, indem ein langeres Vorderende 
eine intensivere Regeneration, ein grOBeres Regenerat bedingt, als ein kiirzeres 
(vergl. Fig. 2 und 3). Genau die gleichen Folgerungen ergeben sich aus den 
Versuchen 3—9. 

Somit diirfte man schlieBen: 

Je grOBer der Regenerant, um so intensiver das Regene- 
rationsgeschehen. 

Dieser SchluB stimmt nun aber nicht im geringsten mit den Resultaten 
einer groBen Zahl friiherer Versuche (iberein. Die Regenerationsenergie ist 
namlich bei geringen Verletzungen sehr unbedeutend und nimmt zu, je grOBer 
das entfernte Stiick, je kleiner somit der Regenerant ist. Ein abgeschnittener 
Kopf zeigt ein viel energischeres und linger dauemdes Regenerationsgeschehen 
als der dazugehOrige Rumpf. Aehnliches gilt, wenigstens bei den gut regene- 
rierenden Spezies, ftir den Schwanz. Es miiBte daher ein transversales nach vorn 
gerichtetes Schnittende (vergl. Fig. 4) ein um so intensiveres Kopfbildungsbestreben 
zeigen, je mehr es dem Schwanzende genShert ware. Statt dessen trifft jedoch 
genau das Umgekehrte zu. 

Es fragt sich, ob fur die allmahliche Beschrankung der Kopfbildungspotenz 
gegen das Schwanzende hin andere Faktoren in Frage kommen konnen. 

Offenbar liefert ein transversales, nach vom gerichtetes, vom Rand zur Mitte 
sich erstreckendes Schnittende ein Regenerat, das nicht nur unter dem EinfluB 
der hinter ihm gelegenen Gewebepartien, sondern auch unter der differenzierenden 
Einwirkung des ubrigen KOrpers inklusive des Vorderendes steht. Es kombinieren 
sich also zwei Gestaltungsprinzipien. Das Vorderende seinerseits wird zu ver- 
hindern bestrebt sein, daB in seiner Schwanzgegend ein Kopf entsteht Dieser 
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Einflufi wird sich als Hemmung der Kopfbildung bemerkbar machen. Das Re- 
generat mufi daher um so gr66er werden, je mehr sich der hintere, Kopfregeneration 
anstrebende Bezirk dem Vorderende gegentiber geltend machen kann, d. h. je 
weiter vorn der Schnitt liegt^). 

Ich halte diese Erklarung fiir die einzig mOgliche und glaube daher aus 
meinen Versuchen schlieBen zu durfen: 

Die GrOBe eines Regenerates wird weder durch die GrOBe 
der Verletzung, noch durch die im Schnittende vorhandenen 
Organe, noch durch die der Wunde direkt zugehOrenden Teile 
des Regeneranten, sondern durch den Gesamtorganismus be- 
stimmt 



11. Qualitative Beeinflussung des Regenerates durch den Regeneranten. 

Fragestellung: Steht der Entscheid dariiber, ob ein Regenerat ein 
Schwanz oder ein Kopf wird, dem Gesamtorganismus oder den im Schnittende 
vorhandenen Organen zu? 

In der Versuchsreihe 11 Fig. 8 hat ein Versuch bereits ein Resultat ergeben, 
das sich fiir unsere Frage verwerten laSt. An einem nach vorn gerichteten, trans- 
versalen Schnittende hat sich ein Schwanz statt eines Kopfes entwickelt Die 
einfachste Deutung dieses Falles wSre die, da6 die sehr lange SpalthSlfte das 
Regenerat, das unter dem EinfluB des kurzen Hinterendes ein Kopf hd.tte werden 
soUen, so stark modifizierte, dafl es Schwanzcharakter bekam. 

AUerdings wSre auch daran zu denken, ob nicht die Schwanzbildung in 
dieser Gegend durch heteromorphische Regeneration vom Schwanz aus zustande 
gekommen sein kOnnte. In dieser Weise habe ich fruher das sehr haufige 
Auftreten von Doppelschwanzen bei Planaria teratophila zu erklaren versucht 
(9, p. 168, Textfig. 2). Aehnlich haben wir wohl auch die uberzShligen Schwanze 
in den Figuren 4 b und 4 c zu erklSren. 



i) Man kfinnte hier einwenden, dafi das erhdhte Kopfbildungsbestreben an Schnittenden der vorderen 
Kfirpergegend sowie die intensivere Schwanzbildungstendenz an Wundr&ndem des Schwanzendes auf ver- 
schiedener Potenz dieser K5rpeigegenden infolge von stoffUcher Verschiedenheit benihe. Durch Versnche 
Childs und Morgans an Querabschnitten verschiedener Regionen ist jedoch daigetan worden, dafi in 
Stticken der vorderen Region das Schwanzbildungsbestreben, in solchen der hinteren das Kopfbildungs- 
bestreben vorherrscht, Ich habe diese Versuche auch an meinen Objekten Planaria alpina und Planaria 
gonocephala nachgepHift und bin zu denselben Resultaten gekommen: An Querabschnitten der vorderen 
H^fte entsteht ein grofier Schwanz und ein kleiner Kopf, an solchen der hinteren ein kleiner Schwanz 
und ein groi^r Kopf. 
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VI. Versuchsreihe. 

Ein zur Achse des Hinterendes einer Doppelkopfplanarie senkrechter Schnitt 
entfernt den einen der DoppelkOpfe nachst der Vereinigungsstelle. 

Versuch lo. Objekt: Eine Doppelplanarie mit langem Hinterende und 
kleinen DoppelkOpfen (Fig. 1 1 e). 

Resultat: Der Kopf wird in seinen f rtiheren Proportionen wieder hergestellt. 

Bemerkung: Wurden beide K6pfe entfernt, ohne da6 eine einheitliche 
Schnittflache entstand, so wuchen beide nach. 





Fig. lo. 



Fig. loa. 



Versuch i i. Objekt: Eine Doppelplanarie, erzeugt durch einen bis zur 
Riisselmitte sich erstreckenden Spaltschnitt (Fig. lo). 

Resultat: An Stelle des weggeschnittenen Kopfes entsteht ein deutlicher 
Schwanz (Fig. loa). 

Interpretation: Der Schwanz in Fig. lo a ist an einer nach vorn gerichteten 
Schnittflache entstanden und zwar in einer Region, wo polare Heteromorphosen 
ausgeschlossen sind. Rekonstruktion aus Schnittserien zeig^, da6 sowohl der 
Darm als das Nervensystem das Regenerat unzweifelhaft als Schwanz charakteri- 
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sieren. Zudem zeigt sich an ihm eine mit der RiisselhOhle des Hauptstiickes 
kommunizierende R6lire, die ventral auf der Mittellinie nach auiJen miindet, ohne 
Zweifel der Riisseltascheneingang. 

Auch hier sind es zwei Organisationsprinzipien, durch deren gemeinsame 

« 

Wirkung die Regeneration zustande kommt. Die vom Vorderende ausgehende 
Komponente erweist sich aber viel starker, als die vom Hinterende ausgehende 
und daher wird das Regenerate das den weggeschnittenen Kopf erganzt, mit 
Schwanzcharakteren ausgestattet 

Der Versuch lo kann auf Versuch 7 zuruckgefiihrt werden. Wahrend je- 
doch in letzterem die vordere Spalthalfte sich selbst erganzen mu6, bewirkt das 
transversale Schnittende Kopfbildung (vergL auch 3 a). In Versuch 11 dagegen 
beschr^nkt sich die Regeneration auf das transversale Schnittende, die Spalthdlfte 
hat sich bereits erganzt und differenziert nun ihrerseits das Regenerat, so da6 es 
zum Schwanz wird. 

Im Versuch 10 war die schwanzbildende Komponente zu schwach, sie wSlchst 
mit zunehmender Gr56e des stehengebliebenen Kopfes, d. h. sie 1st um so grOfler, 
je tiefer der urspningliche Spaltschnitt reichte. 

Schlufi: Ueber die Natur des Regenerates, ob Kopf oder Schwanz, ent- 
scheidet weder die Beschaffenheit des Schnittrandes, noch die direkt anliegenden 
Gewebepartien, sondem der Gesamtorganismus. 

Ich darf wohl an dieser Stelle auf die in Shnlicher Weise zu deutenden, im 
Archiv fiir Entwicklungsmechanik 19 10 publizierten Versuche und die daraus ge- 
zogenen Schliisse hinweisen. 



111. Bestimmung der Symmetrieverhaltnisse des Regenerates durch den 

Regeneranten, 

Eine Merkwiirdigkeit der partiellen Doppelbildung ist die Asymmetrie der 
doppelten Teile. Ich habe auf diese Erscheinung schon bei verschiedenen Gelegen- 
heiten hingewiesen (10, 11, 12) und schon friiher darauf aufmerksam gemacht, da6 
es sich hier um eine Beeinflussung durch das gemeinschaftliche StQck handeln 
diirfte. Nachdem ich unterdessen verschiedene Versuche zur L6sung dieser Frage 
ausgefiihrt habe, bin ich mehr und mehr zur Ueberzeugung gelangt, da6 die 
Asjrmmetrie wirklich in der Anwesenheit der gemeinsamen KOrperpartien be- 
griindet ist, und dafi sie mit der Selbstandigkeit der doppelten Teile abnimmt. 

Ich greife aus einer gr^Beren Zahl hierher gehOriger Falle einige besonders 
charakteristische heraus. 
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Versuch 12. Schnittfiihrung: Ein in der Symmetrieachse ver- 
laufender Langsschnitt trennt das Vorderende in zwei Sp2dthalften. Einschnitte 
von verschiedener Tiefe (Fig. 11 a — e). Objekt: Planaria gonocephala , er- 
wachsen. 

Result at: Die Spalthalften erganzen sich, bleiben jedoch unsymmetrisch. 
Dies gibt sich besonders an der verschiedenen GrOBe der alten und neuen Augen 
zu erkennen (Fig. 1 1 a — e). Samtliche Exemplare sind gleichalterig. Je tiefer der 
Einschnitt, um so mehr verwischt sich der GrOflenunterschied. 

Bemerkung: Da6 die Ungleichheit der beiden Augen*nicht darauf beruhte, 
daB das neue noch weniger weit entwickelt war als das alte, zeigte mir folgendes 
Erganzungsexperiment. 

Einem Exemplar einer Doppelplanarie (Fig. 1 1 e) wurde der eine Kopf nahe 
an der Verzweigungsstelle abgeschnitten. Er wuchs nach (vergl. Versuch 10) und 

die Verschiedenheit in der 
Gr66e der Augen stellte sich 
in charakteristischer Weise 
wieder her. 






Fig. 1 1 a. 



Fig. 1 1 b. 



Interpretation: Da 

jede Spalthalfte durch seit- 

Fig. 11c. liche Regeneration sich zu 

erganzen bestrebt ist, mufi 
wohl das Zuriickbleiben der neugebildeten, 
inneren Seite auf eine hemmende Ein- 
wirkung des Hinterendes zuruckgefiihrt 
werden. Die Beobachtung, daB die Asym- 
metrie sich um so starker auspragt, je 
grOBer das gemeinsame Stiick im Vergleich 
zu den doppelten Teilen ist, macht diesen 
SchluB noch wahrscheinlicher. Wir haben 
wohl auch hier eine organisatorische 
Resultante. Die eine Komponente ist gleich dem Bestreben, einen vollen Ersatz 
fur das Verlorene zu bieten und geht von der Spalthalfte aus. Die andere Kom- 
ponente wird durch deis Hinterende aktiviert und entspricht dem Bestreben, auBer 
den zwei vorhandenen keine neuen Augen entstehen zu lassen. Daraus resultiert 
eine Verschiedenheit zwischen altem und neuem Auge, die von dem Verhaltnis 
der beiden Komponenten abhangig ist. 





Fig. 1 1 d. 



Fig. lie. 
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Versuch 13. Schnittftihrung wie in Versuch i. 

Erzeugung von zwei queren, dicht hintereinander liegenden, bis zur Mitte 
reichenden Schnittrandem. Objekt: Planaria gonocephala, erwachsen. Regene- 
rationsdauer: 14 Tage. 

Resultat: Die seitlichen „Knospenk5pfe" zeigen dieselben charakteristischen 
Gr66enunterschiede der Augen, das aufiere ist entweder allein entwickelt (Fig. 1 a) 
Oder doch betrachtlich grOBer (Fig. 2 a). 

Interpretation: Der nach vorn gerichtete Schnittrand ist vom Gesamt- 
organismus in den entfernteren Partien unabh^ngiger als in der Gegend des 
Schnittwinkels. Auch hier ist wohl eine Resultante wirksam. Die eine Kom- 
ponente ist bestrebt, einen symmetrischen Kopf zu bilden und geht aus vom 
Hinterende, die andere vom Vorderende ausgehende tendiert dahin, die Kopf- 
bildung zu hintertreiben. Dies gelingt ihr um so besser, je groScr das Vorder- 
ende im Vergleich zum Hinterende ist (vergl. Fig. i a und 2 a). Es gelingt ihr 
auBerdem an ein und demselben Schnittrand in den proximalen Partien besser 
als in den distalen. Daraus resultiert entweder Einaugigkeit, Fig. i a, oder Un- 
gleichaugigkeit, Fig. 2 a (vergl. auch Fig. 15 a und 15 c). 

Versuch 14. Schnittftihrung: Langsschnitt in der Symmetrieebene, 
spaltet zwei Vorderhalften. 

Objekt: Planaria gonocephala, Polycelis nigra. 

Regenerationsdauer: wie oben. 

Die Riissel liegen,. wie ich schon frilher (s. oben) gezeigt habe, nicht median 
auf der Achse der Vorderenden, sondern werden nach innen verschoben. Zudem 
ist auch der vordere Darmast nach innen verlegt. Die neugebildete Halfte erreicht 
an GrOfie die alte nicht (Fig. 12). 

Man kOnnte einwenden, die Symmetrie der Vorderenden hatte sich spater 
doch noch hergestellt Ich gebe diese MOglichkeit zu, doch glaube ich, da6 ein 
solcher Vorgang nachtr^glicher Wiederherstellung des Gleichgewichts unter die 
Kategorie der Regulationserscheinungen gehOrt, wie sie vorliegen, wenn ein iiber- 
zahliger Schwanz oder eine seitliche Knospe resorbiert werden oder aus einem 
Doppelkopf im I-auf der Zeit ein einheitlicher gemacht wird (vergl. Bardeen, i). 
Uebrigens habe ich an meinen vielen Doppelplanarien, die ich teilweise sehr 
lange lebend erhielt, niemals ein Eintreten vOUiger Symmetrie beobachtet. Der 
Unterschied der Augen gleicht sich mit der Zeit annahernd aus. Der Riissel 
liegt aber niemals in der Achse der Vorderteile und ebenso bleibt der Darmast 
verschoben. Da6 das Regenerat nicht die GrOfle der regenerierenden Spalthalfte 
erreichen kann, ist ersichtlich aus der schon von MORGAN festgestellten Tatsache, 
dafi die Doppelkftpfe niemals die voile GrOBe erreichen, da6 sie im Gegenteil nur 
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etwa halb so gro6 sind als ein normaler Kopf, wenn der Einschnitt nicht tief 
geht, und um so groBer werden, je mehr sich der Spaltschnitt dem Hinterende 
nahert. 

Hierher gehdren auch einige weitere Experimente und Beobachtungen. 
Fig. 13 stellt einen Flachenschnitt durch den Doppelschwanz von Planaria terato- 





Fig. 12. 



Fig. 13. 



phila Steinmann dar. Es handelt sich um einen Zufallsfund im Freien. Auch 
hier erscheint der Kopulationsapparat (c) nicht median, sondem nach innen ver- 
schoben, ganz dhnlich wie bei den Riisselversuchen. Fig. 14 zeigt einen parallelen 
Fall bei der marinen Procerodes (Gunda) segmentata. Dabei m6chte ich speziell 

auf die charakteristische Lage der Hoden (A) hin- 
weisen. Noch wichtiger als diese Verschiebung des 
Kopulationsapparatesscheinen mir mehrfach beobachtete 
Rtisselverschiebungen an vollkommen neugebildeten 
Vorderenden, sogenannten seitlichen Knospen (vergl. 
Versuch i). Aus Fig. 15 a wird es ohne wei teres klar, 
dafi die I-age des kleinen Riissels r nicht ausschlieB- 
lich durch das Regenerat bestimmt wird, sonst wurde 
dieses Gebilde auf der Achse des Knospentieres liegen. 
Der EinfluB des Gesamtregeneranten macht sich hier 
in einer Verschiebung des Pharynx geltend, wie er an demselben Objekt auch 
die Entwicklung des inneren Auges hemmt Parallele Falle sind in den Figuren 15 b 
und 15 c abgebildet Die entsprechenden Schnittf uhrungen sind aus Fig. 15 ersichtlich. 




Fig. 14. 
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Interpretation: Offenbar wirken samtliche Elemente des Schwanzes 
darauf hin, dafi in der Symmetrieachse des Haupttieres ein Rdssel entsteht Urn- 






Fig. 15 a. 



Fig. 15. 



gekehrt hat die Knospe das Be- 
streben, das Saugrohr auf ihrer 
Symmetrieachse zu bilden. Weder 
die eine, noch die andere Kom- 
ponente setzt sich durch. Sie 
kombinieren sich zu einer Resul- 
tante, die in einer neutralen Gegend 
wirksam ist So kommt es, daB 
der Riissei von der Achse des 
Knospentieres nach der Achse 
des Haupttieres verschoben er- 
scheint 

Durch die Variation der 
Komponenten gelingt es, die Re- 
sultante zu modifizieren. Je mehr 
die Knospe vom Hinterende ent- 
femt ist, je grOfier also das die 




Fig. 15 b. 



Fig. 15 c. 
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Verschiebung verursachende Hinterende ist, um so intensiver die Verschiebung. 
Fig. 15 zeigt die 3 Einschnitte a, 6, c, denen die Figuren 15 a, 15 b, 15 c ent- 
sprechen. 

Resultate. ' 

i) Bel der Entstehung partieller Doppelbildung sind nicht nur die mit dem 
doppelten Organ direkt zusammenhangenden KOrperkomplexe, sondern auch die 
Qntfernteren Partien organisatorisch wirksam. 

2) Dieser EinfluB erstreckt sich auf die GrOBe, die Polaritat, die Symmetrie- 
verhaltnisse des Regeneranten. 

3) Daraus darf wohl ftir die Tricladen der SchluB gezogen werden, da6 die 
Regeneration qualitativ und quantitativ weder durch die angeschnittenen Zellen, 
noch durch die im Schnittrand freiliegenden Gewebe und Organe bestimmt wird, 
sondern durch die Gesamtheit der Zellen des Regeneranten. 



II. Teil. Allgemeine Betrachtungen. 

In diesem Abschnitt soil untersucht werden, in welcher Weise sich die 
Resultate des ersten Teiles mit den bisherigen Anschauungen uber die dcis Re- 
generat differenzierenden Faktoren vertragen. 

ToRNESR (13, 14) findet, daB bei Eidechsen an schrag abgeschnittenen 
Schwanzen jeder durch den Schnitt getroffene Wirbel einen neuen Schwanz 
regeneriert. Man kann daraus schliefien, daB bei den Eidechsen in jedem Wirbel 
RegenerationsvermOgen gewissermaBen lokalisiert ist. Durch die Verletzung wird 
das Geschehen ausgelOst. Vielleicht muB man sogar annehmen, daB die Regene- 
rationspotenz an ganz bestimmte Gewebeelemente, z. B. den Knorpel, gebunden 
ist Die angeschnittenen Zellen reagieren auf den Reiz der Verletzung durch 
Teilungen, welche in bestimmter Weise und nach bestimmter Richtung erfolgen. 
Je mehr Zellen verletzt werden, um so umfangreicher das Regenerationsgeschehen 
und um so grOBer das Regenerat Nach ToRNiER kommt die Regeneration aus- 
schlieBlich durch die Leistung der Gewebeelemente zustande, die von der Ver- 
letzung direkt betroffen werden. Demnach kOnnte fiir die Eidechsenschwanz- 
regeneration ein EinfluB des Ganzen auf den Regenerationsverlauf als iiberfliissig 
ausgeschlossen werden. 

Bei einer ganzen Anzahl von Tieren sind Regenerationserscheinungen zur 
Beobachtung gekommen, die gegen eine Verallgemeinerung der ToRNlERschen 
Schliisse sprechen. Einmal erstreckt sich das Regenerationsgeschehen meist nicht 
nur auf den Schnittrand selbst, sondern auch entferntere Partien machen Ver- 
anderungen durch. Ja, in manchen Fallen lassen sich Reduktionen in ver- 
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schiedenen, entfemteren Organsystemen nachweisen : der Gesamtorganismus scheint 
bei der Regeneration in hohem Grade beteiligft zu sein. 

Als besonders wichtig wurde und wird der EinfluB des Nervensystems auf 
die Regeneration bewertet 

JOEST (5) und Morgan (6) fanden, daB zur Bildung eines Kopfes am Wund- 
rand des quer durchschnittenen Regenwurms die freie Endung des Bauchmarkes 
n5tig ist 

Schneidet man aus einem des Kopfes beraubten Wurm vom Schnittrand 
nach hinten ein Stiick des Bauchmarkes weg, so unterbleibt die Regeneration, 
oder es wird vom Nervenstumpfe aus ein neuer Kopf erzeugt. Bei Trans- 
plantationsversuchen entstehen infolge mangelhafter Vereinigung der Bauchmark- 
enden oftmals Superregenerate, bedingt durch das Bestreben der Nervensttimpfe, 
sich zu erganzen. Zu gleicher Zeit wirken sie aber auch auf die anliegenden 
Gewebe differenzierend ein, so daB ein voUstandiger Kopf entsteht^). 

Bei Urodelen wird die Regeneration bei Unterbrechung der Nervenleitung 
zwar nicht unterdriickt, aber doch stark beeintraditigt (R. Rubin, 8). G. Wolff (18) 
schreibt dem Nervensystem geradezu eine morphogenetische Funktion zu. 

Auch diese Schliisse lassen sich nicht verallgemeinern, denn wir kennen Falle, 
in denen die Unabhangigkeit der Regeneration vom Nervensystem aufs klarste 
hervortritt. 

Jedenfalls hebt die Ausschaltung der nervOsen Leitung die Regeneration 
der Gewebe nicht auf, wie uns eine gro&e Zahl von Arbeiten zeigt. Aber 
auch ganze Organe werden ohne NerveneinfluB regeneriert. Der abgeschnittene 
Schwanz von Axolotln und Froschlarven wird nach Barfurth (2, 3) auch dann 
ersetzt, wenn das Rtickenmark an einer oder mehreren Stellen durch Entfemung 
von Stiicken unterbrochen wird. In diesem Fall haben wir wohl anzunehmen, 
dafi die verletzten Schwanzteile von sich aus imstande waren, das ihnen Fehlende 
zu ersetzen^ 

Sprechen diese Beispiele fUr vita propria, voUstandige Unabhangigkeit der 
regenerierenden Teile, so deuten andere im Gegenteil auf universelle Abhangig- 
keit, ohne besonderes Hervortreten des Nervensystems. 

Man hat frtiher angenommen, das Nervensystem sei zum Ersatz eines ent- 
femten Planarienkopfes unbedingt nOtig. Spaltet man jedoch durch einen Schnitt 
in der Symmetrieebene das Hinterende, so entwickelt sich im Schnittwinkel unter 

i) Bei inanchen Turbellaiien, spezieli bei Poiydaden, marinen Tricladen and einigen Paludicolen 
(Dendrocoelum lacteum) ist das des Kopfes beraubte Hinterende nicht imstande, sich zu eigftnzen, wShrend 
das ungieich kleinere Vorderstiick ein ganzes Tier liefert. Zur Erklclrung dieser Tatsache hat man auch 
eine fdr die Regeneration notwendige Funktion des Gehimes angenommen. £s stimmt jedoch mit dieser 
Auffassung die Tatsache wenig uberein, daB ein solches gehimloses Rumpfstuck den ihm abgeschnittenen 
Schwanz anstandslos regeneriert. 

Hertwifr-Fettschrift lU. 4 
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Umstanden ein Kopf, trotzdem dcis Nervensystem in seinen zentralen Teilen 
durch den Schnitt iiberhaupt nicht getroffen wird. Auch verschiedene andere 
von Morgan (7) ausgefiihrte Experimente (vergl. p. 79) gehOren hierher. 

Hier schlieBen sich nun die im ersten Teil dieser Arbeit besprochenen Ver- 
suchsscrien an, die, wie ich glaubc, zur Evidenz beweisen, da6 bei der Regeneration 
der leicht rcgenerierenden Planarien der Gesamtorganismus, und nicht nur einzelne 
Organsysteme, den Charakter des Regenerates bestimmen. 

Die nachstliegende Frage ist die nach der Art der Beeinflussung. MORGAN (7) 
denkt sich physikalische Wirkungen, Unterschiede in den Gewebespannungen, 
die sich auszugleichen bestrebt sind. Es ist jedoch klar, dafi wir -mit dieser An- 
nahme zun^chst wenig anfangen kOnnen. da sich solche Spannungen nicht nach- 
weisen leissen und da auch nicht einzusehen ist, wie durch physikalische Faktoren 
die Qualitat des Regenerates, ob Kopf oder Schwanz, bestimmt werden kann. 

Bei dem heutigen Stand unserer Kenntnisse miissen wir uns damit begniigen, 
festzustellen, wie dieser EinfluB am Regenerat sich geltend macht, welche Eigen- 
schaften nur durch ihn eine Erklarung finden. 

Fines aber kOnnen wir schon jetzt hervorheben: 

Die Dif ferenzierung des Planarienregenerates erhalt durch 
den Nachweis, da6 die Selbstdifferenzierung der Wundzellen 
gegenuber der abhangigen Diff erenzierung durch den Gesamt- 
regeneranten stark zuriicktritt, eine grofie Aehnlichkeit mit der 
ontogenetischen Differenzierungsweise. 

Bemerkenswert ist, da6 die Voraussetzung fiir abh^ngige Differenzierung, 
Totipotenz der Elemente, bei den Planarien in hohem Grade vorhanden ist Nicht 
nur kOnnen Zellen verschiedener Organe einander ersetzen, sondern es vermOgen 
sogar Organe verschiedener Keimblatter fiir einander einzutreten. 

So erhalt, wie ich glaube, die Regeneration der Planarien einen ursprung- 
lichen Charakter. Das RegenerationsvermOgen erscheint nicht als etwas Erworbenes, 
sondern als von Anfang an Vorhandenes. Vielleicht kann man dann die anderen 
Formen der Regeneration als sekundar auffassen und sich eine phylogenetische 
Reihe in folgender Weise vorstellen. 

I. Der urspriingliche Regenerationsmodus: 2^11en voUkommen 
totipotent. Differenzierung des Regenerates vom Gesamtorganismus abh^ngig. 
Der Regenerant kehrt in einen Zustand zuriick, der an das unentwickelte Ei 
erinnert , er reorganisiert sich unter betrS-chtlichen Reduktionserscheinungen. 
Dabei kann sogar die Bildung von neuem Gewebe am Schnittrand unterbleiben. 
Regeneration durch Morphallaxis. GrOfie der Wunde fttr die GrOBe des 
Regenerates nicht von direkter Bedeutung. Beispiele: Stentor, Hydra, 
Planarien etc. 
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2. Durch fortschreitende Spezialisierung haben einzelne Gewebeelemente 
die Fahigkeit, in einen embryonalen Zustand zuriickzukehren, verloren. Dadurch 
bahnt sich die Herausbildung spezieller Regenerationsgewebe an. Die Verletzung 
beeinflufit nicht mehr in so hohem Mafie die Organisation des Regeneranten. 
Daher beschr^nkt sich die Regeneration auf die unmittelbar betxoffenen Gewebe 
im Umkreis der Wunde. Dagegen haben die Zellen des Schnittrandes noch nicht 
absolutes SelbstdifferenzierungsvermOgen, sie sind noch vom Regeneranten ab- 
h^ngig. Der differenzierende EinfluB geht jedoch entsprechend der hoheren 
Differenzierung und dem Verlust der Totipotenz nur noch von bestimmten Teilen 
des Regeneranten aus, er wird vermittelt durch die morphogenetische 
Funktion des Nervensystems. ' Beispiele: Einige Tricladen, Polycladen, 
Regenwurm, Crustaceen etc. 

3. Das RegenerationsvermOgen beschrankt sich auf ganz bestimmte Zell- 
sorten, die auf Reiz (Verletzung) mit Regeneration antworten. Die Verletzung 
Gbt auf den Regeneranten nur noch einen sehr geringen Einflufi aus. 

Die Regeneration ist eine lokale Erscheinung. Die Regenerationsgewebe 
besitzen SelbstdifferenzierungsvermOgen. Gleichzeitig hat sich das 
Ruckdifferenzierungs- und UmbildungsvermOgen der KOrperzellen noch mehr 
verloren. Das Regenerationsgeschehen ist von dem Regeneranten so unabh^ngig 
geworden, dafi die GrOfie der Wunde, d. h. die 2^ahl der verletzten Zellen, die 
Intensitat der Regeneration und somit die GrrOBe des Ersatzstttckes bestimmt 
Beispiele: Axolotl, Triton, Eidechse etc. 

Der Unterschied zwischen dem ersten und dritten Modus geht besonders 
aus folgendem Vergleich hervor: 

Spaltet man den Eidechsenschwanz durch einen medianen L^ngsschnitt, so 
mtifite theoretisch jeder halbierte Wirbel zwei Schw^nze liefern. Die beiden 
Schwanzhalften kOnnten nicht einfach das ihnen Fehlende ersetzen, trotzdem der 
Schnitt an sich nur die Vorbedingung filr eine einfache Doppelbildung g^bt 
Die Schwanzspalthalften einer Planarie erganzen sich durch einfache seitliche 
Regeneration. 

Ich mOchte diese meine Auffassung der Regeneration hier mit allem Vor- 
behalt wiedergeben. Das Tatsachenmaterial, auf das sie sich stfltzt, ist einstweilen 
sehr spdrlich. Die Folgerungen aber, die sich aus ihr ergeben, sind weittragende. 
Man muBte das RegenerationsvermOgen als etwas Urspriingliches, als eine vitale 
Eigenschaft auffassen. Gerade die Formen mit sehr entwickeltem Regenerations- 
vermCgen, wie Hydra und Planaria miiBten in dieser Beziehung als urspriinglich 
aufgefaBt werden. Bei ihnen hat die Regeneration ontogenetischen Charakter. 
Weismann (15—17) nimmt zwar an, da6 dcis RegenerationsvermOgen phylo- 

4* 
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genetlsch in sehr friiher Zeit durcb Selektion erworben wurde und sp§,ter wieder 
mit zunehmender Spezialisierung verloren ging. Nur bei einigen Formen soil es 
sich erhalten und sogar durch Selektion gesteigert haben. Da jedoch die meisten 
Eier schon in den ersten Furchungsstadien in hOchstem Grade regenerationsfShig 
sind, so ist kein Grrund einzusehen, warum man sich bei Erwachsenen eine 
Selektion denken mu6. 

Morgan (7) hat diesen Einwand zuerst erhoben und zu gleicher Zeit eine 
groBe Zahl von Griinden angefiihrt, die gegen eine Ausbildung der Regenerations- 
fahigkeit mit Hilfe der Selektion sprechen. 

Nimmt man dagegen an, dafl das RegenerationsvermOgen etwas Primitives 
ist, und da& es sich mit zunehmender Spezialisierung der Zellen immer mehr 
zuriickgebildet hat, so wie es sich tatsachlich im Laufe der Ontogenese mehr und 
mehr beschrankt, so kann man sich ganz gut denken, da6 bestimmte, nicht zu 
sehr spezialisierte Gewebe das VermOgen beibehalten, wahrend es andere voU- 
standig verlieren. Bei Tieren nun, die sehr oft in den Fall kommen, zu re- 
generieren, wie bei automierenden und leicht verletzlichen, wird sich jedesmal bei 
diesem Vorgang die Zahl der regenerationsfahigen Zellen stark vermehren. Da- 
durch kann aber eine Steigerung der Regenerationsfahigkeit bewirkt werden. 
Unter Umstanden werden sogar gewisse Organe, die leichter in Verlust geraten 
als andere, hoheres RegenerationsvermOgen erlangen. So regenerieren bekannt- 
lich beim Einsiedlerkrebs in die der Schneckenschale verborgenen FiiBe schwerer 
als die herausragenden, und bei Eidechsen ist dberhaupt nur noch das ausge- 
setzteste Organ, der Schwanz, imstande, sich zu erganzen. 

Hohe Regenerationsfahigkeit kann demnach als primitiv oder als sekundar 
gesteigert betrachtet werden. 

Im einzelnen FaU wird es schwer sein, zu entscheiden, ob das eine oder das 
andere zutrifft. Als Kriterium kann vielleicht der Regenerationsmodus gelten: 
Je mehr sich der ganze Regenerant an der Regeneration beteiligft, je mehr also 
der Vorgang ontogenetischen Charakter zeigt, um so mehr wird man auf eine primi- 
tive Regenerationsfahigkeit schlieBen diirfen. Je mehr aber der Einflufi des Ganzen 
ausgeschaltet wird, je mehr die Regeneration Leistung spezieller, lokalisierter 
Gewebe mit SelbstdifferenzierungsvermOgen wird, um so mehr kann das Re- 
generationsvermOgen als sekundarer Erwerb, d. h. als durch Steigerung primSr 
vorhandener Fahigkeiten erlangt, betrachtet werden. 

Solange jedoch iiber den EinfluB des Ganzen bei der Regeneration der Teile 
nicht mehr bekannt ist, solange nicht die Beziehungen der von mir als primitiv 
aufgefafiten Regenerationsweise mit der ontogenetischen Differenzierungsart klar- 
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gelegt sind, haben die obigen Ausfuhrungen wenig Wert Es gilt daher zunachst, 
die Wirkung des vom Regeneranten ausgehenden Organisationsprinzipes auch 
an andern Tierformen zu studieren und das wird wohl am besten durch die Er- 
zeugung kiinstlicher Doppelbildungen geschehen kOnnen. 

Basel, Januar igio. 
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ie nachstehend zu beschreibenden Versuche wurden im physiologischen 
Institut zu Berlin in der Abteilung des Herm Prof. Piper im Dezember 1909 und 
im Januar 19 10 angestellt £s sei mir, da von einem in der zoologischen Literatur 
noch nicht behandelten Gegenstande die Rede ist, gestattet, einige Worte tiber 
das zugrunde liegende Problem vorauszuschicken, 

Leitet man zwei unter gleichartigen physiologischen Bedingfungen stehende 
(d. h. unverletzte oder gleichartig verletzte) Punkte dnes quergestreiften Muskels 
zu einem empfindlichen Galvanometer ab, so bleibt die Lage des Zeigers unver- 
andert (Hermann). VeranlaBt man aber den Muskel durch einen Reiz zur 
Kontraktion, so kQndigt das Galvanometer durch einen charakteristischen Ausschlag 
das Vorhandensein eines elektrischen Stromes im Muskel an, den man als 
Aktionsstrom bezeichnet hat Der Zeiger bewegt sich von der Ruhelage aus 
erst nach einer, dann nach der anderen Seite und kehrt wieder in die Ruhelage 
zuruck (doppelphasischer Aktionsstrom). VeranlaBt man eine willkiirliche Kon- 
traktion des Muskels und registriert die Ausschld^ge des Galvanometers graphisch, 
so erhalt man eine ununterbrochene Reihe von doppelphasischen AktionsstrQmen 
der beschriebenen Art, die so lange andauern wie die Kontraktion selbst Die 
Dauer jeder einzelnen Stromschwankung ist ftir jeden Muskel konstant; sie be- 
tragt nach Piper bei menschlichen Muskeln ca, Vso Sekunde. Dieser Befund 
steht in Einklang mit der Tatsache, dafi die willkQrliche Muskelzuckung ein dis- 
kontinuierlicher Vorgang ist und aus einer groBen Anzahl einzelner Innervationen 
und Kontraktionen des Muskels besteht (Tetanus). Die tetanische Muskelkon- 
traktion ftihrt sehr rasch zur Ermfldung, da sie starke chemische und energetische 
Umsetzungen im Muskel erfordert. AuBer der sichtbaren mechanischen Ver- 
ktkrzung gehOren zu diesen Umsetzungen die thermischen und die schon erwShnten 
elektrischen Erscheinungen; am wenigsten bekannt sind bisher die dabei auf- 
tretenden chemischen Prozesse. 

Im Gegensatz zu diesen sdhnell ablaufenden Muskelkontraktionen stehen die 
tontschen Kontraktionen, wie man sie hHufig an der glatten Muskulatur beob- 
achtet Hier lauft der Kontraktionsvorgang meist sehr langsam ab; der kontra- 
hierte Zustand dauert dafiir zum Teil ganz auBerordentlich lange an. Die Tonus- 
muskeln mancher Mollusken kOnnen stunden-, ja tagelang in maximaler Kontraktion 
verharren, ohne 2^ichen von ErmGdung zu zeigen, und der Stoffverbrauch scheint 
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dabei ein &u0erst geringer zu sein. Diese Verhaltnisse legten den Gredanken 
nahe, da£ es sich bei solchen tonischen Kontraktionen um Vorgange handle, die 
von der normalen Muskelzuckung nicht nur in der Schnelligkeit des Ablaufs, 
sondem in der Natur des Vorgangs selber prinzipiell abweichen. I. v. UexkCll 
stellte auf Grrund seiner Beobachtungen am Seeigektachel die Hypothese auf, dafi 
der Zustand der Kontraktion fiir den Tonusmuskel ein Ruhezustand seL Er ist 
dabei allerdings der Ansicht, dafi die Muskelzellen wahrend dieses Ruhezustandes 
dauemd die zur Kontraktion nOtige Energie produzieren, und zwar um so mehr, 
je starker die VerkQrzung des Muskels ist Diese Anschauung wurde spater von 
Bethe aufgegriffen und etwas modifiziert; Bethe stellt sich vor, daii der Muskel 
nur bei der VerkUrzung (und vielleicht bei der Ausdehnung) Energie verbrauche, 
dafi aber der stabile Zustand der Kontraktion dem Muskel keinerlei Energ^eum- 
satz koste. Als Beispiel fQr solche Verhaltnisse fuhrt Bethe die Muskulatur von 
Aplysia an, die sich durch Aufnahme und Auspressen von LeibeshOhlenflOssigkeit 
ausdehnt, resp. kontrahiert. Es kann nicht meine Aufgabe sein, an dieser Stelle 
naher auf die Theorien des Tonus einzugehen; ich mu6 vielmehr auf die Schriften 
von Bethe und v. UexkCll verweisen. 

Da man durch das Studium der AktionsstrOme des Muskels gewisse Auf- 
schltisse iiber seine Tatigkeit erhalten kann, so erschien es nach dem Gesagten 
von groBem Interesse, einmal einen zweifellosen Tonusmuskel auf sein elektro- 
motorisches Verhalten naher zu untersuchen. Damit soil nattirlich nicht gesagt 
sein, daB ich glaube, mit Hilfe der AktionsstrOme die Frage, ob ein Muskel Arbeit 
leiste, unzwcideutig l5sen zu kOnnen. 

Als Versuchstiere boten sich fur ein binnenlandisches Institut in erster 
Linie Teichmuscheln oder Malermuscheln, da sie ttberall leicht erhaltlich sind. 
Zudem ist das elektrophysiologische Verhalten dieser Tiere durch die vor- 
trefflichen Arbeiten von FiCK, Pawlow und Biedermann ziemlich gut bekannt 
A- FiCK versuchte bereits im Jahre 1863, AktionsstrOme vom Schliefimuskel der 
Teichmuschel zu erhalten, jedoch mit negativem Erfolg. Er verwendete zu seinen 
Versuchen einen isolierten Muskel mit den anhaftenden SchalenstQcken, und zwar 
sowohl mit als ohne den zugehOrigen Nerven. Bei Reizung des Muskels oder 
Nerven erhielt er zwar eine Kontraktion des Muskels, aber keinen Aktionsstrom. 
Wahrscheinlich ist dieses Resultat auf das nicht genOgend empfindliche Galvano- 
meter zurflckzufiihren. Erst in neuester Zeit wurden von FuCHS an der glatten 
Muskulatur von Sipunculus und Pecten sowohl RuhestrOme wie ein- und doppel- 
phasische AktionsstrOme nachgewiesen. Leider habe ich uber diese Untersuch- 
ungen nur eine sehr kurz gehaltene vorlaufige Mitteilung finden kOnnen, in der 
keine Kurven abgedruckt sind. 

Bei meinen eigenen Versuchen kam es nun in erster Linie darauf an, festzustellen, 
ob bei langdauernder tonischer Kontraktion ohne Langenveranderung des Muskels 
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Aktionsstrome nachzuweisen seien. Denn da6 bei Verkiirzung des Muskels ent- 
sprechende Tatigkeitserscheinungen nicht fehlen wtlrden, erschien mir hOchst 
wahrscheinlich und bestatigte sich denn auch schon bei den ersten Versuchen. 
Ich benutzte zu meinen Arbeiten das EiNTHOVENsche Saitengalvanometer aus 
den EDELMANNschen WerkstHtten mit rotierendem photographischen Reg^strier- 
apparat, fiir dessen Beschreibung ich auf die unten angegebene Abhandlung von 
Edelmann verweise. Fiir meine Zwecke erhielt die Galvanometersaite eine so 
geringe Spannung, dafi ein Strom von Viooq Volt bei 750-facher VergrOBerung 
einen Ausschlag von 6—8 cm bewirkte. Die Trommel des Registrierapparates 
machte eine Umdrehung in ca. 15 Sekunden. Zur Registrierung wurde hoch- 
empfindliches Bromsilberpapier benutzt. 

Im Gegensatz zu den friiheren Experimentatoren stellte ich mir die Aufgabe, 
meine Versuchstiere mOglichst wenig zu verletzen, um sie unter normalen Be- 
dingnngen untersuchen zu konnen. Die unverletzte Muschel Offnet ndmlich ihre 
Schale besonders im warmen Zimmer spontan, um sie nur von Zeit zu Zeit 
voriibergehend zu schlieBen. Die Oeffnung der Schale war aber nOtig, um die 
bei Verkurzung des Muskels auftretenden StrOme registrieren zu kOnnen. Bei 
starkerer Verletzung verharrt die Muschel andauernd im Zustand maximaler 
Kontraktion und ist nur nach Morphiumeinspritzung zu Offnen. Ich beschr^nkte 
mich daher darauf, ein kleines Loch in die Render beider Schalen einzuschneiden, 
dicht an der Stelle, wo der abzuleitende Schliefimuskel lag. Durch dieses Loch 
wurden die beiden Elektroden zum Muskel gefiihrt; sonstige Verletzungen erhielt 
das Tier nicht. Die Anbringung der Elektroden verursachte zuerst erhebliche 
Schwierigkeiten. Im Anfang zog ich WoUfaden mit einer chirurgischen Nadel 
durch den Muskel und verband sie mit Tonstiefelelektroden. Da dies Verfahren 
aber ziemlich groBe Oeffnungen in der Schale verlangte, so wurden die Muscheln 
stark gereizt und die SchlieBmuskeln verharrten in hohem Tonus. Dann steckte 
ich KapillarrOhrchen in den Muskel, die in KochsalzlOsung getr^nkte WoUfaden 
enthielten und verband die Faden wieder mit Tonstiefelelektroden. Auch diese 
Ableitung zerstOrte den Muskel zu stark und bewahrte sich daher nicht guL 
Schliefilich verwendete ich einfach die blanken Enden der ableitenden Kupfer- 
dr^te und diese Methode behielt ich auch bei. Die geringftigigen Polarisations- 
erscheinungen nahm ich der sonstigen Vorteile wegen in Kauf. Auch Bewegung 
der Elektroden hatte, wie ich mich oft iiberzeugte, niw ganz unbedeutende Wirkung 
auf das Galvanometer. 

Die Muschel wurde in ein Wattenest gelegt und die an einem Stativ be- 
festigten Drahte oben und unten in den Muskel eingestochen. An der oben- 
liegenden Schale der Muschel war mit Siegellack ein Faden befestigft, der iiber 
eine Rolle zu einem Zeiger fiihrte. Dieser registrierte also vielfach vergrOBert 
die Bewegungen der Schale (in meinen Kurven die mittlere Linie). Die Zeit 
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wurde mit einer jACQUETschen Uhr angegeben, die Fiinftelsekunden m£irkierte 
(in meinen Kurven die untere Linie). Ich verfuhr nun so, dafi ich zun^chst den 
Registrierapparat in T&tigkeit setzte und dann mittels eines Strohhalms behutsam 
den Mantelrand der Muschel in der Nahe des Muskels oder am Atemsipho be- 
ruhrte ^). Die Folge war regelm^Big eine Zusammenziehung der etwas geOffneten 
Schalen und ein Ausschlag des Galvanometers. Betrachten wir nun die beige- 
fQgten Kurven, auf denen einige Beispiele solcher AktionsstrOme bei der Maler- 
muschel wiedergegeben sind, 

Der genaue Beg^nn der Reizung konnte bei der angewendeten Reizmethode 
auf den Kurven nicht angegeben werden. Aus der Erschiitterung der mittleren 
(Schalen-)Linie, die offenbar durch die Bewegungen des Strohhalms verursacht sind, 
zeigt sich auf manchen Kurven (No. 2), dafi die Latenz ziemlidi betrachtlich sein durfte 

— fast eine Sekunde. Erst bedeutend sp^ter — meist ilber V5 Sekunde — beginnt 
die Verktirzung des Schliefimuskels, die dann filr den Rest der Kurve — 15 Sekunden 

— gleich stark bleibt (der letzte Teil der Kurven ist nicht mit dargestellt). Die 
Galvanometerlinie zeigt einen deutlichen Aktionsstrom von allerdings sehr ungleich- 
mllfiiger Gestalt, so dafi es schwer f allt, zu entscheiden, ob er ein- oder doppelphasisch 
ist Ueber seine Existenz kann aber kein Zweifel bestehen, da er bei genOgend ent- 
spanntem Faden ausnahmslos zu sehen war. Ueber die Dauer der ersten Schwankung 
l^t sich nach dem vorhandenen Material ebenf alls nichts Genaues aussagen ; immer- 
hin kann man annehmen, dafi der Wert nicht sehr weit von 0,2 Sekunden liegt 
Danach wSre also die Dauer einer Schwankung ca. lomal langer als beim Warm- 
bliitermuskel. Wenn man die elektromotorische Kraft z. B. mit der des Frosch- 
muskels vergleicht, so stellt sich heraus, dafi die des Muschelmuskels etwa jomal 
geringer ist. Wir haben also bei der Muschel StrOme von aufierst geringer Starke 
und Frequenz gefunden, so dafi es erklarlich erscheint, wenn weniger empfindliche 
Instrumente als das von mir benutzte keine Ausschlage ergaben. Waren doch 
auch meine eigenen Versuche ergebnislos, wenn der Faden des Galvanometers 
etwas straffer gespannt war. 

Bei aufmerksamer Betrachtung fallt uns noch eine zweite Erscheinung an der 
Galvanometerlinie auf. Nach den starken Schwankungen sehen wir die Linie ganz 
allmShlich nach der Seite des ersten Ausschlages hin abweichen. Die Abweichung 
kann, wie Fig. 4 zeigt (auf der Anfang und Ende einer voUstandigen Trommel- 
umdrehung zu sehen sind), ziemlich betrachtlich sein und betrug mitunter mehrere 
Zentimeter. Sie beginnt, wie die Kurven dartun, genau gleichzeitig mit der Ver- 
ktirzung des Muskels und die Saite kehrt erst sehr allmdhlich in die Ruhelage 
zurflck. Dabei fiel mir schon auf Grund der Beobachtung mit blofiem Auge die 
interessante Tatsache auf, dafi die Riickkehr der Saite gleichzeitig mit der zu- 



i) Elektrische Reizung konnte bei der Empfindlichkeit des Galvanometers nicht angewcndet werden. 
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nehmenden Oeffnung der Muschelschale vor sich ging und ihr Ende fand. Es 
wlirde demnach mit dem mechanischen Vorgang im Muskel ein elektrischer 
parallel gehen, also dem verstarkten Tonus des Muskels auch eine vermehrte elektro- 
motorische Wirksamkeit entsprechen. Mit dem ersten Aktionsstrom hat diese lang- 
same Sdiwankung nichts zu tun, wie sich bei genauer Betrachtung der Kurven deut- 
lich zeigt Insbesondere stellt sie nicht etwa eine ungeheuer verlangerte zweite Phase 
der ersten Schwankung dar — sie verlauft ja auch in gleicher Richtung — sondem, 
wie wir gleich sehen werden, eine fQr sich bestehende Tatigkeitserscheinung. 

Um diese sehr langsam ablaufenden Schwankungen des Ruhestroms zu 
untersuchen, verband ich einen SchlieBmuskel mit dem D'ARSONVALschen Spiegel- 
galvanometer und beobachtete ihn wahrend einer Dauer von 2 Stunden. Es zeigte 
sich, dafi die in ziemlich regelmaBigen Intervallen von 5 — 10 Minuten auftretenden 
Atembewegungen der Muschel jedesmal einen Ausschlag des Galvanometers ver- 
ursachten, der die in den Kurven 5 dargestellte Form zeigt Die Kurven sind 
gewonnen durch Aufzeichnung der Stellung des Galvanometers in m6glichst zahl- 
reichen Augenblicken wahrend je eines Ausschlages. Die so erhaltenen Punkte 
wurden nachtraglich verbunden. Uebereinstimmend zeigte sich bei samtlichen 
Beobachtungen, dafi zunachst eine steile Zacke auftritt, die offenbar dem ersten 
Aktionsstrom der Kurven 1—3 entspricht Darauf nimmt aber der Ausschlag 
sehr langsam ab, um erst nach Verlauf von Qber 6 Minuten In die Ruhelage zu 
kommen. Das D'ARSONVALsche Galvanometer verwischt zwar wegen seiner 
Tragheit die Grenzen der beiden Stromschwankungen, die wir auf den anderen 
Kurven als voneinander unabhangig erkannten; daftlr zeigt es uns aber, wie die 
zwqite, langsame Stromschwankung ablauft und wie charakteristisch sie filr den 
Kontraktionsvorgang ist 

Ich klemmte nun einen Stab zwischen die Schalen der Muschel, deren 
Schliefimuskel auf diesen Reiz hin dauemd maximal kontrahiert wurden. Ich 
notierte wieder von Zeit zu Zeit die Stellung des Galvanometers und erhielt die 
folgende Serie von Ablesungen. 

NuUpunkt^) bei 24,4 cm: 



II** 40' 
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12^ 5' 


26.9 


11^ 50' 


26,1 


12^ 10* 


26,5 


11^ 55' 
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12^ 15' 


26,5 


11^ 59' 


26,8 


12^ 20' 


26,3 






12^ 25' 


26,3 



Es zeigte sich also, dafi der Ruhestrom bei derartig starker Muskelarbeit bis 
auf eine entsprechend betrachtliche Hohe ansteigt und erst 30 Minuten nach der 

i) Bei dem benutzten Galvanometer oscillierte der Nullpunkt um die Mitte eines gewdhnlichen 
Zentimetermafistabes von 50 cm Ulnge. Die AusschlSge bewegten sich je nach der Art des Anschlusses 
auf das linke (i) oder rechte Ende (50) der Skala zu. 
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Reizung, scheinbar zugleich qiit der Kontraktion des Muskels, AuBerst langsam 
abzunehtnen beg^nnt Man kann die gleiche Erscheinung auch dadurch verdeut- 



lichen, da6 man bei Reizung mit einem Strohhalm diesen in der Muschel steckcn 
laBt. Der Zeiger geht dann nicht in wenigen Minuten wieder zurOck wie bei der 
spontanen Kontraktion oder bei Entfernung des Reizgegenstandes gleich nach 
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der Reizung; vielmehr hSlt ach der Strom lange Zeit auf gleicher Hohe, um erst 
bei Nachlassen der MuskeUpannung sehr allm^lich zu fallen. 



Um mich noch weiter Qber die Natur dieser langsamen Stromschwankung zu 
unterrichten, beschloB ich, das galvanometrische Verhalten einer Muschel nach 
Morphiuminjcktion zu beobachten. (Die Moridiiuminjektion, wie sie von PawloW 
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angegeben wurde, hat eine langsame Erschlaffung der Muskulatur zur Folge, die 
mehrere Tage lang anhalt) Ich stellte also zunadbst fest, wie sich das Galvano- 
meter, dessen Nullstellung sich bei Skalenteil 
23,45 befand, nach AnschluB der wie Qblich vor- 
bereiteten und daher tonisch kontrahierten Muschel 
einstellte. Er blieb unter geringen Schwankungen 
urn den Skalenteil 13,5 stehen, ohne wShrend einer 
Viertelstunde eine Tendenz zur Abnahme oder 
Zunahme zu zeigen. Es wurden nun einige Kubik- 
zentimeter der 0,2-proz. MorphiumlOsung in den 
FuB der auf dem Tisch befestigten Muschel in- 
jiziert, ohne das Tier im ganzen zu verschieben. 
Nach einer Viertelstunde stand das Galvanometer 
auf Skalenteil 15,7. Es wurde eine zweite In- 
jektion gemacht, die den Vorgang etwas be- 
schleunigen soUte. TatsSchlich oszillierte der Licht- 
zeiger nach Verlauf einer halben Stunde dicht am 
Nullpunkt hin und her, zwischen diesem selbst 
(23,45) u^d 22,3. Es war also infolge der Narkose 
der Strom des anfangs tonisch kontrahierten 
Muskels in 7i Stunden um 10 ganze Skalen telle, 
bis fast auf Null gef alien. Merkwtirdigerweise 
waren die Schalen des Tieres auch dann noch 
geschlossen und es bedurfte einer — wenn auch 
geringen — Nachhilfe, um sie zu 5ffnen. Diese 
Tatsache zeigt, wie aufierordentlich klein die zur 
SchlieBung der Schale aufgewendete Energ^e fOr 
gewOhnlich nur zu sein braucht. Vielleicht spielen 
hier aber auch die ganz besonderen ElastizitcLts- 
verh^tnisse des Muskels mit herein. Ich mOchte 
Qbrigens bei dieser Gelegenheit feststellen, dafi 
man bei passiver Dehnung oder Zusammen- 
drQckung des narkotisierten Muskels im Galvano- 
meter StrOme erhalt, die den AktionsstrOmen ent- 
gegengesetzt gerichtet sind — eine Erscheinung, 
die ich mir vorlaufig nicht erklSren kann. 

Diese Versuche scheinen mir zu beweisen, 
da£ der glatte Muskel der Muschel tatsHchlich auch bei tonischer Kontraktion 
ohne VerkClrzung AktionsstrOme zeigt, die von den bisher beobachteten wohl zu 
trennen sind. Ich mftchte sie daher als „TonusstrOme" den „ZuckungsstrOmen", 










<u 



^ 



Ueber Tatigkeitserscheinungen am SchlieBmuskel der Malennuschel. ^e 

resp. deren Summierung, dem „Tetanusstrom", gegenuberstellen, von denen sie 
sich durch das Gesamtbild ihres Verlaufs, wie wir sahen, wesentlich unterscheiden. 
Darin bestcLrkt mich auch die Tatsache, dafi der Zuckungsstrom mit geringer 
Latenz auf den Reiz folgt und der Muskelverkiirzung weit vorausgeht, wahrend 
der Tonusstrom mit der Kontraktion des Muskels selbst, sowohl was zeitlichen 
Ablauf, als, vielleicht, auch was Intensitat betrifft, Hand in Hand geht. In der 
Tat scheint der Tonusstrom ganz ungefahr mit dem Energieverbrauch des Muskels 
zu steigen und zu fallen, soweit sich das bei meinen Versuchen feststellen liefi. 
Genaue dynamometrische Messungen, die zur exakten Beweisfuhrung erforderlich 
wSren, begegnen so g^oBen Schwierigkeiten, da6 ich sie vorlaufig aufgeben muBte. 
In diesem Zusammenhang mOchte ich auf eine Arbeit von Dittler hin- 
weisen, der vom Zwerchfell des Kaninchens wShrend der Atmung AktionsstrOme 
abgeleitet hat. Die beigegebenen Kurven zeigen aufs deutlichste, daB erstens, wie 
DiTTl-ER es beschreibt, im Rhythmus der Atembewegxing periodische Verande- 
rungen in der Amplitude der oszillatorischen Aktionsstr6me auftreten. Ebenso 
deutlich sieht man aber, daB die Galvanometersaite auBerdem langsame periodische 
Schwankungen ausfdhrt, die ebenfalls mit dem Atemrhythmus genau ubereinstimmen. 
Sie sind selbst auf einer bei Apnoe aufgenommenen Kurve noch sichtbar, wahrend 
die Amplituden des „Tetanusstroms" in diesem Falle ganz gleichmaBig geworden 
sind. Dittler fiihrt die Schwankungen auf Elektrodenverschiebung zuriick. Ich 
kann es indessen nicht unterlassen, auf die auffallende Analogic meiner obigen 
Befunde mit diesen langsamen Schwankungen hinzuweisen und die Vermutung 
auszusprechen, daB hier Tonusstr6me und TetahusstrOme superponiert seien. Die 
TonusstrOme fehlen bezeichnenderweise auf solchen Kurven, die diu"ch Reizung 
des Phrenicus, nicht durch natiirliche Innervation zustande gekommen sind. 
Naher auf diese Zusammenhange einzugehen, muB ich mir versagen. Ich mOchte 
aber betonen, daB Elektrodenverschiebung fur das Phanomen der TonusstrOme 
nicht verantwortlich gemacht werden kann. Die StrOme traten bei meinen 
Muscheln auch ein, wenn ein Stab zwischen den Schalen lag und jede Muskel- 
verkiirzung hinderte, und auf DiTTLERs Kurven treten sie bei Apno6 auf, 
wo ebenfalls Elektrodenverschiebung ausgeschlossen ist. Noch einige andere 
Angaben der Literatur kOnnten vielleicht auf Tonusstr6me bezogen werden, 
namentlich die langsamen Schwankungen im Rhythmus der Atembewegungen, 
wie sie bei Ableitung des Vagus der Warmblater auftreten (Alcock und See- 
MANN, Einthoven). Man hat auch tatsachlich auf die MOglichkeit stetiger Strom- 
schwankungen in diesen Fallen hingewiesen, obwohl diese Auffassung nicht viele 
Anhanger gefunden hat. Die Verhaltnisse liegen dort aber wesentlich anders und 
schwieriger als in meinen Muschelversuchen. Ganz ahnliche Bilder wie ich scheint 
Cremer bei Ableitung von Nerven (Cerebro-Visceralconnectiv) von Anodonta er- 
halten zu haben. Jedenfalls zeigt eine in Nagels neuem Handbuch der Physiologic 
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publizierte Kurve sowohl den ersten Aktionsstrom (den Cremer als doppelphasisch 
anspricht) als das nachfolgende langsame Ansteigen des Tonusstroms ganz typisch. 

Ich mu6 schlieBlich noch erwahnen, dafi meine Versuche am isolierten 
Muskel von Anodonta und Unio erfolglos waren, da der Muskel ohne Nerven 
nur auf elektrische Reize von bedeutender Starke reagierte. Diese Reize polari- 
sierten aber bei alien erdenklichen Anordnungen den Muskel so stark, dafi die 
AktionsstrOme unter den Polarisationserscheinungen verschwanden. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, dafi, wenngleich meine Befunde keine 
eindeutige Erklarung aller eingangs gestellten Fragen geliefert haben, immerhin 
folgende prinzipielle Resultate gewonnen sind: i) Am Muschelmuskel lassen sich 
zwei verschiedenartige Aktionsslr6me nachweisen: der „Zuckungsstrom" und der 
hier zum erstenmal beobachtete „Tonusstrom". 2) Gleichzeitig mit dem Zustande 
tonischer Kontraktion lauft beim Muschelmuskel ein Aktionsstrom ab (Tonusstrom), 
der, soweit sich das ohne dynamometrische Messung sagen lafit, ganz ungefahr 
mit dem Energieverbrauch zu steigen und zu fallen scheint. 3) Der Tonus des 
glatten Muskels der Muschel unterscheidet sich durch die Art seiner AktionsstrOme 
prinzipiell von der mit Verkiirzung verbundenen Einzelzuckung, die den Zuckungs- 
strom zur Folge hat; und von der (bei der Muschel nicht vorkommenden) Sum- 
mierung solcher Einzelzuckungen, dem Tetanus, der den Tetanusstrom zur Folge 
hat. Damit ware, sofern sich diese Ergebnisse weiter bestatigen, eine ganz exakte 
Definition der tonischen Muskelkontraktion gegeben. Sie ist kein oszillatorischer, 
diskontinuierlicher, sondern ein stetiger Vorgang, und zwar sowohl im mechanischen, 
als im elektrischen Ablauf. 

Zum Schlufi sei mir gestattet, Herrn Prof. Piper fiir die mir gewordene 
Unterstiitzung meinen warmsten Dank auszusprechen. 
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'ie nachfolgenden Mitteilungen bUden die Fortsetzung dner Reihe von 
Versuchen, iiber deren Ergebnisse ich vor acht Jahren in ViRCHOWs Archiv^) 
berichtet habe. 

In jener Abhandlung habe ich die Geschichte des uns besch^ftigenden 
Gegenstandes kurz behandelt und gezeigt, daB die Frage, ob das 2fentralnerven- 
system einen EinfluB auf die Entwicklungsvorginge habe, die Forscher schon in 
der ersten Halfte des vorigen Jahrhunderts beschaftigt hat, und dafi die haupt- 
sachlichsten tiber diesen Gegenstand angestellten Untersuchungen an die Namen 

TiEDEMANN (1824), MaYER (1826), AlESSANDRINI ^1829 und 1839), BiSCHOFF 

(1842), E. H. Weber (185 i) anknftpfen. 

Waren die von den genannten Forschem gezogenen Schliisse ausschliefilich 
gegriindet auf Beobachtungen, die sie an zuf^lig auftretenden Mifibildungen 
angestellt hatten, so wurde in neuerer Zeit, erfolgreich zuerst von KuRT Herbst, 
die entwicklungsphysiologische Frage nach einer morphogenetischen Funktion des 
Zentralnervensystems auf experimentellem Wege untersucht Herbst hat gezeigt, 
da6 bei gewissen Krebsen das abgeschnittene Auge nur dann regeneriert wird, 
wenn das zugehOrige Ganglion opticum erhalten blieb, dafi aber nach Entfernung 
dieses Ganglions als Ersatz des verlorenen Auges nur eine Antenne neu gebildet 
wird. Mit diesem Versuch war zum ersten Mai eine morphogenetische Funktion 
des Nervensystems wenigstens ftlr einen regenerativen Entwicklungsvorgang und 
fur wirbellose Tiere mit experimenteller Sicherheit dargetan. 

Ein solcher Einflufi des Nervensystems war fur Wirbeltiere zun^chst nicht 
nachgewiesen worden, und diejenigen Forscher, welche dahingehende Unter- 
suchungen angestellt batten, bestritten auf Grund ihrer Experimente die morpho- 
genetische Funktion des Zentralnervensystems. Durch meine im Jahre 1902 ver- 
Offenflichten Versuche glaubte ich gezeigt zu haben, dafi auch bei Wirbeltieren 
das Nervensystem auf regenerative Vorgange einen Einflufi hat, dafi speziell bei 

i) GusTAV Wolff, Die physiologische Grundlage der Lehre von den Degenerationszeichen. Vi&- 
CHows Archiv, Bd. 169, p. 308 ff. 



70 



Gustav Wolff, 



Tritonen die Regeneration einer verlorenen hinteren Extremitat nur erfolgt, wenn 
eine nervOse Verbindung des Regenerationsfeldes mit dem Ruckenmark erhalten 
geblieben ist. 

Die Beweiskraft meiner Versuche und der daraus gezogenen Schlusse 
wurde spater von KuRT Goldstein ^) bestritten. Obwohl die weitere Fortsetzung 
meiner Versuche die Richtigkeit meiner damaligen Behauptungen nach jeder 
Richtung hin einwandfrei best^tigt hat, so halte ich es doch nicht fiir iiberflussig, 
auf die Angriffe Goldsteins hier kurz zu erwidern. 

Goldstein hat seine Untersuchung auf Anregung und unter Leitung des 
leider inzwischen verstorbenen Prof. Schaper *) in Breslau angestellt, welcher 
einige Jahre vorher Untersuchungen uber die Frage nach dem EinfluB des Nerven- 
systems auf die Entwicklung angestellt hatte und dabei zu Ergebnissen gelangt 
war, deren Richtigkeit ich bestreiten mufite. 

Goldstein, in seinem gut gemeinten, aber allzu ungesttimen Bestreben, 
seinen Lehrer gegen meine Kritik zu verteidigen, griff nun seinerseits die Richtig- 
keit meiner Untersuchungen an. 

Meine friiheren Ergebnisse und die daraus gezogenen Schlusse vvaren, kurz 
zusammengefaBt, die folgeitden. Die ZerstOrung des Riickenmarks in der H5he 
des Abgangs des Plexus cruralis durch Ausr^umen des Wirbelkanals hatte 
zwar selbstverstandlicherweise eine vollstandige Lahmung der hinteren Extremitat 
zur Folge, verhinderte aber trotzdem nicht die Regeneration des abgeschnittenen, 
aber gelahmt gebliebenen Gliedes. Dieses Ergebnis schien ja gegen einen bei 
der Regeneration mitwirkenden nervOsen F'aktor zu sprechen. Immerhin war 
aber die nervOse Verbindung der Wundflache mit den Spinalganglien, die durch 
Ausraumen des Wirbelkanals nicht zerstOrt worden waren, erhalten geblieben; 
und schon Herbst ^) hatte ja im Anschlufi an die von Alessandrini und Weber 
beschriebenen Mifibildungen die Mdglichkeit diskutiert, da6 nicht die motorischen, 
sondern die sensiblen Wurzeln einen Entwicklungsreiz ausiiben kOnnen, weil in 
denjenigen Fallen von Hydromyelie, bei denen zwar das Ruckenmark zerstdrt, 
die Spinalganglien mit den hinteren Wurzeln jedoch erhalten waren, ein sonst 
beobachteter Defekt in der Entwicklung der Muskulatur ausgeblieben war. 
Welchen Grad von Wahrscheinlichkeit man der HERBSTschen Vermutung auch 



i) Kurt Goldstein, Kridsche und ezperimentelle Beitr9ge zur Frage Uber den EinfluB des N erven- 
systems auf die embryonale Entwicklung und die R^eneration. Arduv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. i8, 
p. 57 ff. 

2) A. Schaper, Haben kfinstlich angelegte Defekte des Zentralner\'^ensystems oder die vollstSlndige 
Elimination desselben einen nachweisbaren Einflufi auf die Entwicklung des Gesamtorganismus junger 
Froschlarven ? Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 6, p. 151 f f . 

3) C. Herbst, Formative Reize in der tierischen Ontogenese. Leipzig 1901, p. 49 ff. 
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zusprechen mochte, auf jeden Fall muBte sie mich veranlassen, meine Versuche 
in einer Anordnung zu wiederholen, die auch einen etwaigen Einflufi der Spinal- 
ganglien ausschloB. Ich habe deswegen mich nicht mehr auf die Ausraumung 
des Riickenmarks beschrankt, sondern das in Frage kommende Stuck der Wirbel- 
sd.ule exzidiert. Da die meisten der in dieser Weise operierten Tiere nur einige 
Wochen am Leben blieben, so war der weitere Verlauf der Experimente nicht 
so glatt und einfach, wie es wunschenswert gewesen wSre. Immerhin konnte ich 
folgendes mit Sicherheit feststellen. Die geschilderte Exzision jenes Stuckes der 
Wirbelsaule hemmt zunachst einen vorher eingeleiteten RegenerationsprozeB in 
ganz unzweideutiger Weise, indem ein bisher rasch verlaufender Regenerations- 
prozeB zum Stillstand kommt und der bereits gebildete Regenerationspfropf auch 
^ufierlich seinen embryonalen Charakter verliert. Erst nach mehreren Wochen 
kam der in dieser Weise unterbrochene RegenerationsprozeB wieder in Gang, 
fuhrte aber in den meisten Fallen nicht zu einem normalen, sondern zu einem 
miBbildeten Regenerat. Bei diesen Tieren konnte aber nachgewiesen werden, 
daB eine, wenn auch nur partielle nervOse Verbindung der hinteren Extremitat 
mit dem Zentralnervensystem sich allmShlich, wenn auch in mangelhafter Weise, 
wieder hergestellt hatte, indem die Sensibilitat und teilweise die Motilitat wieder 
zuruckgekehrt war. Ich schloB hieraus, daB das Wiedereinsetzen eines, wenn 
auch unvoUkommenen Regenerationsprozesses jedenfalls auf die wieder ein- 
getretene partielle nervose Verbindung zuruckzufiihren war. Diesen SchluB sucht 
Goldstein dadurch zu entkraften, daB er sagt: „Die Sensibilitat in einer Ex- 
tremitat laBt sich mit Sicherheit nur priifen, wenn das Tier imstande ist, die 
betreffende Extremitat wenigstens reflektorisch zu bewegen. Die eintretende 
Abwehrbewegung ist fiir uns das einzige sichtbare Zeichen dafGr, daB Sensibilitat 
vorhanden ist. Ist Bewegung in der betreffenden Extremitat nicht mOglich, so 
kann sich die Sensibilitat derselben allerdings noch in einer Bewegungsreaktiori 
des ganzen Tieres dokumentieren. Hierbei sind wir aber groBen Tauschungen 
ausgesetzt, und nur wenn alle Nebenreize auf den ubrigen KOrper vollkommen 
ausgeschaltet werden kOnnen, darf man davon sprechen, daB das Tier in der 
betreffenden Extremitat Sensibilitat besitzt, weil der ganze KOrper auf Reizung 
der Extremitat reagiert. Diese Nebenreize sind aber keineswegs ausschaltbar, 
wenn man die Sensibilitat auf die Weise priift, wie WoLFF, der mit einer Pinzette 
die Extremitat festklemmte. Bei dieser Priifung wird die mechanische Erschiitterung 
der Extremitat allzuleicht auf das ganze Tier fortgepflanzt, so daB eine darauf- 
folgende Reaktion recht wenig beweisend ist. Es ist also wohl kaum zu weit 
gegangen, wenn ich vermute, daB die Annahme Wolffs, daB seine Versuchs- 
tiere in der regenerierten Extremitat Sensibilitat aufwiesen, zum groBen Teil auf 
einer Tauschung beruhe." 
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Diese Darlegung Goldsteins beweist, da6 dieser Autor bis zu dem Zeit- 
punkt, wo er dieses schrieb, iioch nietnals eine SensibilitS,tsprufung an einem 
Triton vorgenommen hatte; denn sonst wiiBte er, dsiB audi bei einem normalen 
Tier die Reaktion nicht als eine isolierte Abwehrbewegung der gereizten Extremitat 
erfolgt, sondern daB das an der Extremitat gereizte Tier als Ganzes davonzulaufen 
pflegt. Im vorliegenden Fall bliebe aber vor allem zu erklaren, weshalb in der ersten 
Zeit nach der Operation das Tier auf die Reizung mit der Pinzette nicht reagiert 
hatte, diese Reaktion vielmehr erst spater sich einstellte. In seinem Kampfeseifer 
scheint Goldstein daran gar nicht gedacht zu haben. Und selbst wenn es nicht 
mOglich gewesen ware, die Sensibilitat zu prQfen: die zuruckgekehrte Motilit^t 
hatte doch, wenigstens fiir diejenigen FSlle, in welchen sie sich eingestellt hatte, 
zur Evidenz gezeigt, da6 auch eine in dieser Weise vom nervOsen Zentrum ge- 
trennte GliedmaBe ihre nervOse Verbindung wieder erhalten kann. Dieser Tat- 
sache gegenaber sucht sich Goldstein dadurch zu helfen, da6 er auf die von 
mir dargelegte Ungleichheit in bezug auf die verschiedenen nerv6sen Funktionen 
hinweist. wobei er aber vollstandig ubersieht, daB es sich ja ganz ausschlieBlich um 
die einzige Frage handelt. ob bei denjenigen Tieren, bei denen ein, wenn auch 
miBbildetes Regenerat aufgetreten Weir, die nervOse Verbindung mit dem Zentral- 
organ vollstandig unterbrochen geblieben ist. Er unterlaBt femer, die Frage zu 
stellen: wenn das Nervensystem keinen EinfluB ausgeubt hat, worauf ist denn 
dann die Hemmung, das Ausbleiben der Regeneration und die unvoUkommene 
Regenerationsbildung zuriickzufiihren ? Diese Frage, die Hauptfrage, um die es sich 
bei der ganzen Sache handelt, hat Goldstein iiber seiner Polemik vollstandig ver- 
gessen. Es bliebe auch nur die MOglichkeit tibrig, die regenerativen Ausfalls- 
erscheinungen auf das Fehlen des funktionellen Reizes in der gelahmten Extremitat 
zuriickzufiihren, was aber, wie ich schon vorher gezeigt hatte, insbesondere gegeniiber 
dem normal verlaufenden RegenerationsprozeB bei Tieren mit nur ausgeraumtem 
Riickenmeirk nicht mOglich ist. Welche Ursache war es also gewesen, durch 
welche bei den Tieren mit exzidierter Wirbelsaule der RegenerationsprozeB in 
so unzweideutiger Weise beeinfluBt worden ist, wenn man dem Ausfall der ner- 
vOsen Verbindung keinen EinfluB zutraut? 

In der allerjiingsten Zeit hat die Deutung meiner Experimente einen weiteren 
Gegner gefunden in Goldfarb^), dessen Polemik von derjenigen Goldsteins 
sich dadurch unterscheidet, daB er wenigstens meine Versuche nachgemacht hat 
Er wiederholte zunachst meinen Versuch, den in Frage kommenden Teil des 



I) A. J. GrOLDFAXB, The influence of the nervous system in Regeneration. The Journal of ex- 
perimental Zoology, Vol. 7, No. 4. 
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Ruckenmarkskanales auszurd.umen, mit dem Unterschiede, dafi er statt der von 
mir verwendeten Laubsd.ge sich einer feinen Nadel oder eines dunnen Glas- 
rOhrchens oder eines zahncU^tlichen, zum Aiisrd,umen der Pulpa dienenden In- 
strumentes (pulp-canal cleanser) bediente. Die motorisch gel^mte und abge- 
schnittene hintere Extremitat wurde regeneriert wie bei meinen Versuchen {„the 
legs regenerated in the total absence of motor innervation" ^). Die Spinalganglien 
waren auf diese Weise nicht zerstOrt worden, und GOLDFARB glaubt sogar, 
histologisch die sensibeln von den motorischen Fasem des operierten Beines unter- 
scheiden zu kOnnen, indem nach seiner Auffassung der Degenerationsprozefi sich 
nur auf die motorischen Fasem erstreckte. Sind GOLDFARBs Beobachtungen 
richtig, so hat er also niu* meine Angaben bestS,tigt. 

Eine Differenz besteht nur in unseren beiderseitigen Befunden beztlglich des 
Gehaltes der regenerierten Extremitaten an Nervenfasem. Goldfarb hat in 
solchen Fallen „keine Spur von Nervenfasem im regenerierten Telle des Beines 
gefunden". Dieser negative Befund beruht aber ganz sicher auf Irrtum*). Ich 
habe seinerzeit mit voller Sicherheit nachweisen kOnnen, daB in solchen Fallen 
die regenerierten Fiifie Nervenfasem enthalten. Schon diese Tatsache machte 
es ja von voraherein wahrscheinlich, 6b& die Extremitat nicht vOllig von nervOsen 
Zentren losgelOst war. Ob diese regenerierten Nerven sensible oder motorische 
Fasem waren, hatte ich ihnen allerdings nicht angesehen, ich hatte nur schliefien 
kOnnen, da6 ihre Regeneration durch nervOse, von den erhalten gebliebenen 
Spinalganglien herruhrende Reize hervorgerufen war. 

Genau wie dies frQher von meiner Seite geschah, erkannte (jOLDFARB nun 
die Notwendigkeit, nicht nur das RUckenmark, sondem auch die SpinalgangUen 
zu zerstOren. Meine Methode, das ganze in Frage kommende Stuck der Wirbel- 
saule zu entfemen, fuhrte ihn nicht zimi Ziel, weil seine derart operierten Tiere 
alle zugrunde gingen. Er machte deshalb einen Einschnitt auf der einen Seite 
der Beckenregion, suchte die Nerven zentralwarts zu verfolgen, „and after 
destroying the protecting bone with a broach or hot needle, scrape the contents 
most thoroughly" *). Auf diese Art hoffte er die Spinalganglien isoliert entfemen 
zu kOnnen. Bei manchen Tieren wurden hierbei auch Teile des RUckenmarks 
entfernt, ob absichtlich oder unabsichtlich, ist mir nicht ganz klar geworden. 

Die nunmehr auftretenden Lahmungserscheinungen waren bei verschiedenen 
Tieren verschiedene. In einigen Fallen, von denen Goldfarb annimmt, daB 



1) 1. c. p. 653. 

2) In einer demnHchst erscheinenden Arbeit wird Walter auf die speziell anatomische Seite der 
GoLDFARBschen Arbeit nlUier eingehen. 

3) P- 663. 
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nicht alle Plexusnerven durchschnitten worden waren, kehrte die motorische 
Funktion nach wenigen Tagen wieder zuruck. In anderen F'allen, bei denen 
eine Durchschneidung aller Plexusnerven angenommen wird, wurde die Extremitat 
erst nach 30 oder 60 Tagen bewegUch. Bei einer weiteren Gruppe von Tieren 
glaubte der Verfasser eine sensible Lahmung der Extremitat feststellen zu kOnnen, 
„sogar wenn die motorischen Nerven intakt wsu-en". Das Ergebnis war: „wenn 
geniigend Zeit gegeben war, regenerierten beide Hinterbeine, das operierte be- 
trachtlich langsamer als das anderseitige". 

Wenn unter diesen Fallen wirklich solche gewesen waren, bei welchen die 
vOllige Unterbrechung der nervOsen Verbindungen sichergestellt war, so wiirde 
dies allerdings beweisen, da6 die Regeneration der hintem Extremitat ohne nerv6sen 
EinfluB zustande kommt. Aber wie steht es mit den von Goldfarb mitgeteilten 
Einzelf alien ? 

Als erster Fall wird folgender mitgeteilt: „No. 12. 57. Am 39. Tage nach 
der Operation (damit 1st die Amputation gemeint) war das rechte Bein um 2 mm 
gewachsen. Zehen waren nicht entwickelt; das linke Bein zeigte aufierlich keine 
Regeneration. Es war wahrend der ganzen Versuchsdauer gelahmt. Serien- 
schnitte beweisen, dafi die drei Spinalganglien des Plexus auf der 
linken Seite des Tieres ganzlich zerstOrt waren. Nicht eine 
einzige Ganglienzelle konnte gefunden werden. Die zerbrochene 
knOcherne Kapsel war leer, bezw. sie enthielt nur Pigment- und 
wenige Bindegewebszellen. Das Riickenmark war auch in dieser Gegend 
verletzt worden. Die Faserschicht entlang dem Plexus (the fibrous layer through- 
out the plexus) war degeneriert und das RUckenmeirk war zusammengeschrumpft 
zu ungefahr der Halfte seines typischen Kalibers. Das Lumen ist unregelmafiig 
und exzentrisch. Was die Plexusnerven betrifft, so war nicht genug 2^it ver- 
flossen zur Degeneration der Fasem, ausgenommen nahe dem amputierten rechten 
Ende der Extremitat Beim linken Bein waren die Nerven, wie zu erwarten war, 
starker degeneriert und einem v6lligen Zerfall nahe. In diesem Fall konnten keine 
sensiblen und wahrscheinlich auch keine motorischen Erregungen das amputierte 
Ende des Beins erreichen. UnglQcklicherweise stand nicht geniigend 
Zeit zur Verfugung, um sicherzustellen, ob das operierte Glied 
unter diesen Umstanden regenerieren konnte oder nicht*). Im 
Innern des Beines hatte sich nur eine Knorpelkappe um das Bruchende des 
Knochenschaftes gebildet. Die Hauptfrage ist so unbeantwortet ge- 
blieben."*) 

I) Von mir gesperrt. 
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Weshalb wird dann dieser Fall tiberhaupt mitgeteilt? Offenbeir nur deshalb, 
weil kein besserer zur Verfiigung stand. Denn mit den andern Beispielen steht 
es noch ungQnstiger. 

„Bei andern Fallen waren, obwohl drei oder mehrere Ganglien total zerstOrt 
waren, nur zwei derselben Plexusganglien", und der Verfasser gelanjft schliefilich 
zu folgendem SchluBergebnis: 

„Unglucklicherweise waren in alien Fallen, in denen wenigstens die drei 
Plexusganglien zerstOrt worden waren, die Tiere getOtet worden, bevor eine ge- 
niigende Frist verstrichen war, um zu bestimmen, ob Regeneration stattfinden 
kOnne.** „All that the evidence warrants is the conclusion that the removal of 
the major part of the sensory stimuli, with or without the destruction of the 
motor stimuli, does not inhibit regeneration of the legs/* 

Hierauf kann nur gefragt werden : weshalb hat der Verfasser seine Versuche 
nicht von vorn angefangen und die Tiere langer leben lassen ? Keinesfalls durfte 
er daraufhin den Satz aussprech(*n : „wenn geniigend Zeit gegeben war, re- 
generierten beide Hinterbeine". Das durfte er erst sagen, nachdem er geniigend 
Zoit gegeben hatte. 

Ich hatte eigentlich nicht nOtig gehabt, die Hinfalligkeit dor von GOLDSTEIN 
und GOLDFARB unternommenen Polemik darzutun. Denn die Richtigkeit meiner 
fruheren Abloitungen hat sich durch das Ergobnis meiner nunmehr acht Jahre 
hindurch fortgesetzten Versuche vollkommen bcstiitigt. Vor allem konnte ich in- 
zwischen mit einer Sicherheit, gegen welche auch nicht der Schatten eincs Ein- 
wandes mehr mOglich ist, die Abhiingigkeit des Regenerationsprozesses von einem 
nerv6sen Einflufi bestatigen, Giinstig war dabei der Umstand, dafi mir seit dem Jahre 
1902 fast alle Tiere, denen ich in der beschriebenen Weise ein StCick der Wirbel- 
saule herausgeschnitten habe, am Leben blieben. Ich bin zwar nicht imstande, 
ctwas auszusagen iiber Natur und Aetiologie jener 6demat0sen Krankheit, die 
fast alle bis zum Jahre 1902 in dieser Weise operierten Tiere zug^nde gehen 
lieB, und ich habe auch keinen Anhaltspunkt dafiir, welchem Umstande ich die 
seither eingetretonen besseren Operationsresultate verdanke. Ich kann nur die 
Tatsache verzeichnen, da6 mir im Laufe der letzten acht Jahre fast alle Tiere 
langere Zeit, oft mehrere Jahre, erhalten geblieben sind, und daJi ein Tier, das 
ich im Marz 1902 operiert hatte, heute noch lebt, wahrend drei andere, am 
gleichen Tage operierte, erst vor einigen Monaten zug^unde gegangen sind. 

Weir also in bezug auf die Mortalitat eine auffallende und schwer erklarliche 
Besserung eingetreten, so ist auf der andern Seite das experimentelle Resultat 
ein noch viel bestimmteres, als bei meinen fruheren Experimenten. Bei alien 
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denjenigen Tieren, die ich seither operiert habe, ist eine Regeneration der abge- 
schnittenen hinteren Extremitat unterblieben. Ich vermute, da6 ich durch die 
langere Uebung eine grOBere Sicherheit in dieser Operation erlangft habe, der- 
gestalt, dalB es mir gelingt, das Wirbelsaulenstiick in einer Weise zu entfemen, 
welche fiir langere Zeit eine Wiederherstellung der nervOsen Verbindung aus- 
schliefit Meine Versuche, die ich im Verlaufe der letzten Jahre immer aufs neue 
wiederholt habe, verliefen jetzt regelmafiig in folgender typischen Weise. Zuerst 
wird die Wirbelsaulenextraktion gemacht, dann werden die hinteren Extremitaten 
abgeschnitten. Es wird also nicht mehr ein RegenerationsprozeB eingeleitet und 
dann erst die RQckenmarksoperation vorgenommen. Die Wundheilung erfolgt 
sowohl am Rumpf wie an der Extremitat in glatter Weise. Der Extremitaten- 
stumpf heilt zu, es bildet sich eine normale Narbe, aber jeder Regenerationsprozefi 
unterbleibt Die Funktion der Blase ist meistens gestOrt, so da6 der Urin regel- 
maSig durch Druck entleert werden niu6. Wird dies Ofters langere Zeit unter- 
lassen, so bildet sich infolge der Urinretention eine hochgradige Blasenerweiterung, 
die dem Tier eine ganz ungeheuerliche Form verleiht, die aber dann bei wieder 
eintretender geordneter Pflege keinen bleibenden Nachteil zuriicklsBt. Der ver- 
narbte Extremitatenstumpf bleibt lange Zeit, oft mehrere Monate, motorisch und 
sensibel v6llig gelahmt, aber schliefilich tritt die nervOse Verbindung doch wieder 
ein. Das Wiedererwachen der, wenn auch sehr herabgesetzten, spontanen Be- 
weglichkeit ist ja ohne weiteres sichtbar. Die wieder eingetretene Sensibilitat ist 
mit meinem friiher geschilderten Pinzettenversuch ebenfalls mit absoluter Sicher- 
heit festzustellen. Wahrend man friiher die Extremitat des ruhenden Tieres mit 
der Pinzette kneifen konnte, ohne dafi man das Tier dadurch in seiner Ruhe 
stOrte, zeig^ sich spater eine deutliche Reaktion, indem es beim Druck der Pinzette 
aufschreckt, sich zu wehren und zu entweichen sucht Eine nervOse Ver- 
bindung hat sich also auch bei diesen Tieren, wenn auch bedeutend spater als 
bei meinen ersten Experimenten, wieder eingestellt. Eine Regeneration ist aber 
trotzdem unterblieben. 

Wie sind diese Ergebnisse nun zu erklaren, und sind sie mit meinen 
friiheren Resultaten in Einklang zu bringen? War eine nervose Verbindung der 
Extremitat mit dem Zentralnervensystem wieder gewonnen, so war es gegeniiber 
meinen friiheren Resultaten auffallend, daU neben der sensiblen und motorischen 
Funktion nicht auch der regenerative Faktor sich wieder geltend machte. Eine 
Erklarung war vielleicht in dem Umstand zu suchen, da6 bei meinen spateren 
Experimenten die nerv6se Verbindung zweifellos viel langer unterbrochen war, 
als bei meinen frtiheren Operationen, die offenbar noch nicht voUstandig genug 
gewesen waren. Inzwischen konnte die Narbe des verheilten Extremitaten- 
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stumpfes eine derart definitive Gestalt gewonnen haben, 6a& auch beim sclilie&> 
lichen Wiedereintreten eines nervOsen Entwicklungsreizes der regenerative ProzeB 
nicht mehr in Gang gebracht werden konnte. An diose Moglichkeit konnte man 
wenigstena denken, und sie konnte experimentell gepruft werden. Man brauchte 
ja nur bei einem Tier, bei welchem trotz teilweise zuruckgekehrter Sensibilit&t 
und MotilitSt ein Regenerationsprozefi sich nicht eingestellt hatte, das distale 
Ende des Extremitatenstumpfes abermals abzuschneiden. Nun mehr waren ja 
wieder alle Bedingungen zum Eintritt eines rcgenerativen Prozesses gegeben; 
wenn meine frllheren Ueberlegungen richtig waren, so muBte nunmehr der Re- 
generationsprozeS wieder in Gang kommen. 

Dieses Experiment habe ich seitdem sehr hftufig gemacht, immer mtt dem 
nSmlichen Resultate. Extremitaten, die jahrelang keinen Fu8 mehr, sondem nur 
am Stumpf ein festes Narbengewebe gebildet batten, zeigten, wenn das Ende des 
Stumpfes abermals entfernt worden war, wieder regenerative Erscheinungen. Aber 
auch hier bildeten sich regelmaSig MiBbildungen, Niemals war die normale 
Zefaenzahl vorhanden; die hOchste Zehenzahl war 3, die niedrigste i. Nunmehr 
erhob sich die weitere Frage: Wovon h^ngt es ab, welcher Grad von MiB- 
bildung bei dem regenerativen Gebilde sich einstellt? 1st dieses Resultat" ein 
rein zuf&Uiges und wechselndes oder hSngt es ab von den nunmehr gegebenen 
nervOsen LeitungsverhSltnissen ? 

Die daraufhin gerichtete Untersuchung ergab, da6, wenn die regenerative 
Miflbildung abermals abgeschnitten wurde, jedesmal aufs neue genau die n^mlicbe 
MiBbildung sich wieder einstellte; war zuerst ein dreizehiger Fu6 aufgetreten, so 
erschien als Regenerat abermals ein dreizehiger, war es nur ein zweizehiger ge- 
wesen, so erschien wieder ein Fu6 mit nur 

zwei Zehen. Bei mehreren Tieren habe ich ' ' 

bis zu vier Malen die regenerierte MiBbildung 
wieder abgeschnitten, immer mit dem Ergebnis, 
daB nunmehr regelmaBig die nlmliche MiB- 
bildung sich wieder einstellte. 

Das eben erwahnte, nocb lebende Tier 
ist im Marz igo2 operiert worden. Seinen 
momentanen Zustand gibt die nebenstehende 
Photographie wieder. Beide Hinterbeine zeigten 
drajahrelangkeine Regeneration. Am rechten 

Bein besteht diescr Zustand noch immer. Am linken Bein wurde drei Jahre nach 
der Operation der distale Stumpf abgeschnitten. Bald darauf setzte ein Regene- 
rationsprozeB ein, der zur Produktion einer zweizehigen MiBbildung fQhrte. Diese 
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wurde in den darauffolgenden fQnf Jahren dreimal wieder abgeschnitten und jedes- 
mal in genau der namlichen Weise regeneriert. Wiirde der rechte Stumpf ab- 
geschnitten, so wiirde sich zweifellos ein mifibildeter Fu6 regenerieren. 

SchOner und eleganter kann der Nachweis eines nervOsen Faktors fiir das 
Zustandekommen des regenerativen Prozesses wohl kaum verlangt werden. Und 
es ist jetzt vielleicht mOglich, einen Gedanken, den ich fniher nur anzudeuten 
wag^e, mit etwas grOBerer Bestimmtheit ins Auge zu fassen, und die Frage zu 
stellen, ob wir berechtigt sind, auf besondere nervOse Bahnen zu schliefien, auf 
denen die morphogenetischen Reize dem Regenerationsfelde zugefiihrt werden. 
Die regelmaBige Wiederkehr immer der gleichen Art regenerativer Mii3bildung 
deutet ja mit Bestimmtheit darauf hin, daB bei diesen Tieren eine bestimmte 
stationare Gestaltung der entwicklungsphysiologischen Bedingungen sich herge- 
stellt hat, die immer wieder zu dem gleichen Ergebnis fiihren mu6. 

Ich betone besonders: nur ftir die Regeneration der hinteren Extremitat von 
Triton cristatus, aber fiir diese mit voller Sicherheit, ist die Abhangfigkeit der 
Regeneration vom Nervensystem bewiesen. DaB fiir alle Regenerationsprozesse 
ein .nervOser Reiz notwendig ist, ist nicht nur unbewiesen, sondern unwahrschein- 
lich. Ich habe mich z. B. durch zahlfeiche Versuche iiberzeugt, daB die Re- 
generation der Linse ohne nervOsen EinfluB erfolgt, wais leicht begreiflich ist, da 
das Irisepithel, aus dem die Linse sich regeneriert, ebensowenig Nerven hat, wie 
die Linse sclbst Ob andere Organe, ob selbst die vordere Extremitat oder der 
Schwanz zur Regeneration nerv5se Einfliisse notig hat, dariiber kOnnen meine 
Versuche nichts aussagen. 

Ich will hier gleich beifugen, daB auch durch Fernhaltung anderer innerer 
Reize die Regeneration gestOrt bezw. MiBbiidung erzielt werden kann. Walter 
hat in meincm Laboratorium eingehende Versuche angestellt iiber die Frage, ob 
die Tatigkeit der Schilddriise einen EinfluB auf Regenerationsvorgange hat DsiB 
auf die Regeneration der Nerven die Tatigkeit der Schilddriise einen wesentlichen 
EinfluB ausiibt , konnte Walter bei Kaninchen mit Sicherheit nachweisen *). 
DaB bei Tritonen die Regeneration der Extremitaten abhangig ist von der Tatig- 
keit der Schilddriise, und daB nach Entfernung der letztcren die abgeschnittenen 
Extremitaten ebenfalls in miBbildeter Weise sich regenerieren, konnte Walter 
in einer demnachst zur VerOffentlichung kommenden Untersuchung zeigen. Es 
liegt daher der Gedanke nahe, daB der EinfluB der Schilddriise auf die Re- 
generation der Extremitat ein indirekter ist : der Wegfall der Schilddriisenfunktion 



I) F. K. Walter, Ueber den EinfluB der Schilddruse auf die Regeneration der peripheren mark- 
haltigen Nerven. Zeitschr. f. Nervenheilkunde, Bd. 38, p. i ff. 
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hemmt die Regeneration der Nerven, und in Abhangigkeit von dieser StOrung 
kommt es zur Mifibildung des ganzen Regenerates. Bewiesen ist ein soldier Zu- 
sammenhang naturlich noch nicht, doch wird die angekiindigte Arbeit von Walter 
noch weitere Tatsachen znr Stiitze dieser Annahme beibringen. 

Zum SchluB habe ich nun noch eine hochinteressante historische Mitteilung 
zu machen. In dem friiher von mir gegebenen und in der Einleitung der vor- 
liegenden Abhandlung zusammengefaBten Ueberblick iiber die Untersuchungen, 
welche altere Autoren bezQglich der Frage nach einem Zusammcnhang zwischen 
der Funktion des Nervensystems und Entwicklungsvorgangen angestellt haben, 
sind nur Forschungen aufgez^hlt, welche auf Grund des Studiums von Mi6- 
bildungen zu der Annahme eines morphogenetischen Einflusses des Nervensystems 
gelangt waren. Inzwischen habe ich aber entdeckt, dafi die erste, unsere Frage 
behandelnde Untersuchung nicht die im Jahre 1824 erschienene Arbeit von 
TiEDEMANN gewesen ist, sondern da6 schon ein Jahr fniher von einem englischen 
Forscher die gleiche Frage gestellt und, nicht durch das Studium von Mi6- 
bildungen, sondern durch experimentelle Untersuchung zu entscheiden versucht 
wurde, und zwar schon in ganz ahnlicher Weise und an dem n^mlichen Objekt, 
wie ich achtzig Jahre sp^ter, ohne diese altere Untersuchung zu kennen, meine 
Versuche vorgenommen habe. 

Im Jahre 1823 erschien eine Arbeit von Tweedy John Todd: On the 
Process of Reproduction of the Members of the Aquatic Salamander*). Diese 
Abhandlung enthalt folgende Stelle: 

„If the sciatic nerve be intersected at the time of amputation, that part of 
the stump below the section of the nerve mortifies, reproduction following the 
cicatrix in the usual manner. If the division of the nerve be made after the 
healing of the stump, reproduction is either retarded or entirely prevented. And 
if the nerve be divided after reproduction has commenced, or considerably ad- 
vanced, the new growth either remains stationary, or it wastes, becomes shrivelled 
and shapeless, or entirely disappears. This derangement cannot, in my opinion, 
be fairly attributed to the vascular derangement induced in the limb by the 
wound of the division, but must arise from something peculiar in the influence 
of the nerve. I must, however, observe the same uniform influence was not 
observed in every part. The intersection of the spinal marrow at the origfin of 
the tail had no power of checking its reproduction." *) 



1) The Quarterly Journal of Science, Litterature, and the Arts, Vol. 16, p. 84 f. 

2) 1. c. p. 91 f. 
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Diese Arbeit von TODD ist offenbar g^nzlich unbekannt geblieben und hat 
auf den Lauf der weiteren Forschung leider gar keinen EinfluB ausgetibt, obwohl 
hier schon die richtige Frage gestellt und der allein erfolgversprechende Weg 
des Experimentes eingeschlagen worden war. TODDs Bericht tragft allerdings 
nur den Charakter einer vorl^ufigen Mitteilung, da die Angaben viel zu sum- 
marisch sind, um als genQgende Begrundung des vom Verfasser angenommenen 
Tatbestandes gelten zu kOnnen. So hat fur uns die Angabe von Todd in erster 
Linie historisches Interesse, und es ist sehr zu bedauem, da 6 dieser Autor seine 
Untersuchung nicht weitergefuhrt, und daB der weitere Gang der Forschung gar 
keine RUcksicht auf diese Untersuchung genommen hat. 
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enn man von einem schwimmenden Tier sagt, es erhalte sein Gleich- 
gewicht, so meint man damit in der Regel nicht „Gleichgewicht" im Sinne der 
Mechanik, wo unter Gleichgewicht eine Ruhelage verstanden wird ^). Physiologisch 
spricht man auch dann von Gleichgewicht, wenn das Tier sich aktiv (oder auch 
passiv) in bezug auf seine Umgebung bewegt, dabei aber eine bestimmte Lage 
zum Horizont aufrecht erhalt. Diese physiologische Gleichgewichtslage kann rein 
automatisch erhalten werden, wenn z. B. die untere Halfte des KOrpers 
wesentlich schwerer ist als die obere *) und der Angriffspunkt der lokomotorischen 
Kraft so gelegen ist, dafi durch das Inkrafttreten derselben ein Drehmoment nicht 
gegeben wird. In einfachster Weise wird dieser Bedingfung gentigt, wenn die 
Resultante aller Reibungswiderstande der Fltissigkeit (in der Richtung, in welcher 
die Bewegfung stattfindet) durch den Schwerpunkt geht. Dies ist z. B. bei den 
meisten Med use n (und auch bei vielen Ctenophoren und manchen Salpen) der 
Fall. Das Manubrium und die Subumbrella sind nSmlich spezifisch schwerer als die 
Gallerte der Umbrella (Fig. i). Infolgedessen schwebt das sich selbst tiberlassene 
Tier mit senkrecht gerichteter Radi^achse. Die lokomotorische Kraft greift in 
der Richtung der Radi^achse an (B) und die Resultante aller Widerstande in 
dieser Bewegungsrichtung (HW) geht durch die Radi^achse selber, in welcher 

m 

auch der Schwerpunkt des Systems {S2) und der verdrangten Wassermasse (Si) 
gelegen ist. Eine Aenderung der Achsenlage kOnnte also nur durch Sufiere 
Gewalt Oder durch Aenderung in der Symmetrie der widerstandleistenden Flachen 
Oder der bewegenden Krafte herbeigefuhrt werden. 

Etwas anders liegen die VerhaJtnisse, wenn die lokomotorische Kraft nicht 
in vertikaler Richtung angreift Betrachten wir einen zigarrenfOrmigen KOrper, 
welcher an einer lilngsseite, die nun zur Unterseite wird, spezifisch schwerer ist 



i) Ueber die BediDgimgen des Gleichgewichts in Wasser schwimmender und schwebender Kdrper 
siehe das Kapitel Hydrostatik in den grOBeren Lehr- und Handb{ichern der Physik. 

•) Besonders wenn die Oberseite spezifisch leichter als die Fliissigkeit ist, also Auftrieb hat, wShrend 
die Unteneite spezifisch schwerer ist, also Abtrieb hat. £s geniigt aber, da£ iiberhaupt der Schwerpunkt 
des Systems unter dem der verdrangten Wassermasse liegt. 

6* 
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als die ubrigen Teile (Fig. 2) ^). Die lokomotorische Kraft (Pj) greife in der Haupt- 
achse an, welche durch den Schwerpunkt der verdrSngten Fliissigkeitsmasse (6i), 
aber nicht durch den Schwerpunkt des Systems {S^) geht Besteht bereits 
gleichmafiige Geschwindigkeit in horizontaler Richtung und bei horizontaler 
Achsenlage, so wird diese auch beibehalten. 1st aber noch keine gleichm£l6ige 
Geschwindigkeit vorhanden (also am Anfang der Lokomotion und so lange uber- 
haupt Beschleunigung herrscht), so wird eine Aenderung der Achsenrichtung 
(Neigung des Vorderendes nach unten) eintreten. — Lassen wir andererseits die 
lokomotorische Kraft (Pj) im Schwerpunkt des Systems (S^) angreifen, so wird dem 
System durch die Widerstande ein Drehmoment erteilt, aber in entgegengesetzter 
Richtung (Vorderende nach oben). Damit bei unserem KOrper eine Aenderung der 
Achsenrichtung bei der Bewcgung verhindert wird, mufi die lokomotorische Kraft 



t^ 






mm/m 



Fig. I. Fig. 2. 

Fig. I. B Bewegungsrichtung. ^ff^ Resultante der Widerstande. S^ Schwerpunkt der verdrSngten 
Wassermasse. S^ Schwerpunkt des Systems. Schraffiert sind die spezifisch schweren Teile. 

Fig. 2. iS", Schwerpunkt der verdrangten Wassermasse. S^ Schwerpunkt des Systems. P, Loko- 
motorische Kraft angreifend in S^. P^ Lokomotorische Kraft angreifend in S^. Schraffiert sind die spe- 
zifisch schweren Teile. 

zwischen dem ,.Widerstandsmittelpunkt*' (der hier mit dem Schwerpunkt der ver- 
drangten Wassermasse zusammenfdllt) und dem Schwerpunkt des Systems angreifen, 
so lange Beschleunigfung vorhanden ; mit dem Eintritt gleichmaBiger Geschwindigkeit 
mu6 aber der Angriffspunkt der Kraft allmahlich in den ersteren heraufriicken. Es 
ware also hier eine Regulation n6tig. Diese wird vermieden, wenn die Gestalt 
eines RotationskOrpers verlassen wird und die widerstandleistenden FlS,chen so 
angeordnet warden, da6 ihre Resultante durch den Schwerpunkt des Systems 
und durch den Angriffspunkt der lokomotorischen Kraft geht. In der Tat spricht 
die Gestalt mancher Tiere dafiir, da6 dieses Prinzip in der Natur Anwendung 
gefunden hat 

Greift aber die lokomotorische Kraft in anderer Weise an, so werden auch 
unter den angenommenen Bedingungen Steuervorrichtungen in Kraft treten 

i) Die hier folgenden Betrachtungen sind der Unterseeboottechnik entlehnt. 
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mOssen, wenn eine bestimriite Lage zum Horizont beibehalten werden soil *). Diese 
Steuervorrichtungen werden aber nur dann in vollkommen zweckentsprechender 
Weise benutzt werden kOnnen, wenn sie unter der Herrschaft eines Sinnesorganes 
stehen, das von der Erdschwere oder einer anderen richtenden Kraft (z. B. Licht 
von bestimmter Einfallsrichtung) beeinfluBt wird und so Beziehungen zu einer 
Hauptrichtung vermittelt. 

Schwieriger werden noch die VerhSltnisse, sowie es sich um KOrper handelt, 
bei welchen sich kein Teil im spezifischen Gewicht wesentlich von den iibrigen 
unterscheidet Auch hier kann^) eine bestimmte, physiologische Gleichgewichts- 
lage rein automatisch aufrecht erhalten werden, wenn die Bewegungsrichtung des 
KOrpers im positiven oder negativen Sinne mit der Richtung der Schwerkraft 
zusammenfallt Sind namlich an dem KOrper Flachen vorhanden, welche der 
Flussigkeit einen verschiedenen Widerstand darbieten, so wird er sich beim freien 
Fall in der FlQssigkeit (wenn er spezifisch schwerer ist als dieselbe) so einstellen, 
da6 die Fla.chen geringsten Widerstandes in der Bewegungsrichtung gelegen sind. 
Es f^lt z. B. ein Kegel im Wasser mit der Spitze nach unten gerichtet. Ist der 
Korper leichter als die Flussigkeit, so ist umgekehrt das Minimum des Wider- 
standes beim Aufsteigen nach oben gerichtet^). Aktive Bewegungen, die im 
gleichen Sinne wie die Schwere wirksam sind, vermehren die Stabilitat der Lage; 
aktive Bewegungen im entgegengesetzten Sinne heben die Orientierung auf. 
Treiben die aktiven Bewegungen (z. B. Ruderbewegungen mit Beinen oder 
Flossen) den KOrper in horizontaler Richtung, so ist die automatische Orientierung 
in dem angegebenen Sinn theoretisch zwar nicht ver&ndert, praktisch aber zum 
mindesten stark vermindert. Bei sehr exakter Ausftihrung solcher in horizontaler 
Richtung erfolgender Bewegungen kann natiirlich die von der Ruhelage (d. h. 
dem ruhigen Sichsinken- oder Sichaufsteigenlassen) herstammende physiologische 
Gleichgewichtslage eine Zeitlang beibehalten werden; schlieBlich werden aber 
immer Abweichungen von der Orientierung zu standekommen mtissen, falls kein 
spezifisches Gleichgewichtsorgan vorhanden ist. Nur dadurch, dafi hin und wieder 
Pausen in der aktiven Bewegung auftreten, in denen der Korper w^hrend des 
Absinkens oder Aufsteigens sich wieder gemaB dem Minimum des Widerstandes 



i) AuBerordentlich kompliziert werden die Bedingungen, sowie besondere widerstandleistende Flachen 
(Flossen, „Segel** etc./ vorhanden sind, welche nicht parallel zur Bewegungsrichtung stehen. Wie wenig 
die Verhaltnisse bei nicht ganz einfach gebauten K6rpern zu iibersehen sind, geht aus der Entwicklung der 
Flugtechnik hervor, wo man Grundsiitze, die noch vor lo Jahren allgemein anerkannt wurden, ganz hat fallen 
lassen und wo man sich zurzeit vorwiegend von empirischen Gesichtspunkten bei Ldsung des StabilitSts- 
problems leiten Ufit. 

2) Bethe, Biolog. Centralbl., Bd. 14, 1894, p. 99 u. 106 — 109. (Die damals gegebenen physikalischen 
Betrachtungen enthalten mehrere Fehler, die aber am Gesamtresultat nichts andem.) 

3) Ist das spezifische Gewicht des KQrpers gleich dem der Flussigkeit, so nimmt er jede beliebige 
Lage an. 



86 Albrecht Bethe, 

einstellt, nur dadurch wird eine halbwegs konsequente Beziehung in den Be- 
wegungen des Tieres in bezug auf den Horizont aufrecht erhalten werden kOnnen. 
Eine solche Beziehung zum Horizont, resp. zu oben und unten, ist aber aus 6ko- 
logischen Grunden ftir fast alle Wassertiere notwendig. 

Ich habe vor einer Reihe von Jahren ^) mich mit der Frage beschaftigt, wie 
diejenigen Tiere, denen spezifische Gleichgewichtsorgane nach unserem bisherigen 
Wissen fehlen, ihre Beziehungen zum Horizont, mit anderen Worten ihre Orien- 
tierung im Raum, ermOglichen. Dabei hat sich ergeben, da6 bei einer Anzahl 
derartiger Tiere die Verteilung von Substanzen von verschiedenem spezifischen 
Gewicht allein in diesem Sinne wirkt (z. B. Wasserkafer). Bei anderen zeigte 
sich aber der KOrper in bezug auf das spezifische Gewicht als annahernd homogen. 
Fiir viele derselben konnte es sehr wahrscheinlich gemacht werden, da6 die 
wahrend des ruhigen Absinkens oder Aufsteigens mechanisch durch die Wider- 
standsverhaltnisse gegebenen Gleichgewichtslagen die Ausgangsrichtung fiir alle 
bestimmtgerichteten Lokomotionen angeben (Daphniden, Branchipus, Idotea etc.). 
MaBgebend fiir diese Ansicht war, dafl die genannten Tiere erstens wShrend 
aktiver Bewegungen diejenige Lage im groBen und ganzen beibehalten, die sie 
beim ruhigen Absinken einnehmen, daB sie zweitens sich bei Drehung des Ge- 
faBes, in dem sie sich befinden, passiv verhalten und keine bestimmt gerichteten 
Bewegungen machen, um die alte Orientierung aktiv wiederzugewinnen, und dafi 
sie drittens in spezifisch schwereres Wasser gebracht (wenn dieser Versuch 
technisch ausftlhrbar war) in umgekehrter Lage schwammen als vorher. Nach 
alledem war anzunehmen, daB lediglich die Gravitation im Verein mit Wider- 
standsverhaltnissen die Orientierung im Raum — und zwar ganz passiv — 
bewirkt. 

Bei einem Aufenthalt in Neapel (1898) habe ich noch eine Anzahl von 
Tieren gefunden, die sich wie die friiher genannten verhalten: Nebalia, Phrosina 
semilunata und Sphaeroma serratum und einige andere nicht bestimmte statocysten- 
lose Arthropoden. Wie die meisten frtiher beobachteten Vertreter dieser Art 
passiver Orientierung schwimmen sie im freien Wasser auf dem Riicken und 
sinken in dieser Lage im lebenden wie im toten Zustande zu Boden. Dies ent- 
spricht der Tatsache, daB der konvex gekriimmte, glatte Riicken dem Wasser 
viel weniger Reibungswiderstand bietet als die Beine. Die Schwimmbewegungen 
treten nun ausgesprochen periodisch auf. Dabei geht gegen SchluB der Periode 
haufig die Orientierung mehr und mehr verloren und wird wahrend der kurzen 
Pause bei dem nun eintretenden passiven Sinken vollstclndig wiedergewonnen. 
Dreht man das GefaB, in dem die Tiere schwimmen, wahrend der Bewegungs- 



I) Biolog. Centralbl., Bd. 14, 1894, S. 95. 
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periode langsam um 90 oder 180 Grad herum, so machen sie diese Bewegung 
zun^chst passiv mit, d. h. sie schwimmen jetzt mit mehr oder weniger nach der 
Seite oder nach oben gerichtetem Riicken. Sehr langsam und meist erst bei der 
nachsten Pause gewinnt das Tier seine normale Lage (mit dem Riicken nach 
unten) voUst^ndig wieder*). 

Unter den untersuchten Arthropodenarten ohne Statocysten fanden sich aber 
zwei (der Amphipode Cirolana hirlipes und ein kleiner Gamaride), welche, obwohl 
sie beim Schwimmen dieselbe KOrperhaltung einnehmen wie die obengenannten 
Arten, doch fast immer auf dem Bauch schwimmen. Beim ruhigen Absinken 
nahmen sie dagegen haufig die Rdckenlage ein. Welche richtende Kraft es 
ihnen ermOglicht bei der aktiven Bewegung die Bauchlage zu gewinnen und gut 
zu erhalten, konnte nicht eruiert werden. Es ware auf Grund der Untersuchungen 
von Radl und W. F. Ewald vielleicht an das Licht zu denken. 

Eine nicht uninteressante Anwendung des zuletzt behandelten Prinzips der 
Orientierung ist mir bei einer Meduse, Aegineta flavescens, begegnet. In den 
RandkOrpern der Medusen erblicken viele Autoren Gleichgewichtsorgane, und es 
la6t sich in der Tat fiir manche Arten wahrscheinlich machen, da6 sie ein Gleich- 
gewichtsorgan besitzen. So laBt sich z. B. Carmarina hastata eine passive Ver- 
S^nderung ihrer Lage zum Horizont nicht gefallen; sie bringt sich vielmehr sehr 
schnell durch aktive Glockenbeweg^ngen wieder in die Normallage (Glockenpol 
nach oben) zuriick. Die meisten Medusen Clberlassen sich aber der passiv en 
Riickdrehung. Es sind n^mlich allgemein die Subumbrella, die Tentakeln und 
das Manubrium (wenn vorhanden) spezifisch schwerer als die Umbrella (siehe oben). 
Infolgedessen dreht sich der KOrper, wenn er aus der Normallage gebracht wird, 
passiv in diese zuriick, falls nicht Schwimmbewegungen ausgefiihrt werden. Einige 
Arten hOren mit Schwimmbewegungen auf, sowie sie aus der Normallage gebracht 
werden und iiberlassen sich ganz der passiven Drehung; und grade dieses Auf- 
hOren der Pulsationen, die, wenn symmetrisch, die Riickdrehung beeintr^chtigen 
wiirden, kann als Beweis dafiir angefiihrt werden, dafi ein spezifisches Gleich- 
gewichtsorgan vorhanden ist. Aegineta iiberlafit sich nun auch fast immer der 
peissiven Drehung, unterstiitzt dieselbe aber unter Umstanden durch Verlagerung 
widerstandsleistender Flachen, der Tentakeln. Da ein Manubrium bei dieser Art 
fehlt, so ist das Gleichgewicht auch in der Ruhe nicht sehr stabil und geht durch 



i) Beim passiven Absinken liegt die LSngsachse des KOrpers meist am Vorderende etwas defer. 
Beim Eintreten der Progressivbewegungen kommt aber das Kopfende etwas h5her als das Hinterende zu 
liegen, so dafi sich die Tiere vorwHrts und zugleich etwas aufw^rts bewegen. Es wird diese Verlagerung 
der Ulngsacbse gegen den Horizont vermutlich durch den grdfieren Reibimgswiderstand der mit Beinen 
besetzten Ventralseite zu stande kommen. Vorausgesetzt ist dabei, dafi die ja nicht im Schwerpunkt an- 
greifende lokomotorische Kraft der Beinbewegungen so reguliert ist, dafi sie kein Drehmoment gibt (^nlich 
wie beim sogenannten Stechen [einseitiges Rudern]). 



WasserbewegTingen und WcLhrend der Schwimmbewegungen zietnlich leicht ver- 
loren. Aegineta gehSrt nun zu denjenigen Planktontieren, die ein verfinder- 
liches spezifisches Gewicht haben: bald sind sie leichter, bald schwerer als das 
Seewasser; das spezifische Gewicht kann auch in der Gefangenschaft im Lauf von 
6 — 12 Stunden umschlagen. 1st das Tier leichter als das Wasser und dreht man 
es unter Wasser mit dem Pol nach unten, so laBt es einfach die Tentakeln hSngen 
und dreht sich so passiv durch Zusammenwirken zweier gleichrichtender Dreh- 
momente in die Normallage (Fig, 3) zurflck. Das eine wird durch die Verschieden- 
heiten des speziBschen Gewlchts verschiedener Korperteile bewirkt, das andere 
durch den Auftrieb im Verein mit dem geringeren Widerstand des Glockenpols 
(gegenuber dem Widerstand der Konkavitit und der Tentakeln). 




Fig. S- 

1st das Tier aber spezifisch schwerer als Seewasser und wird es in eine 
abnorme Lage versetzt, so wilrde es bei Beibehaltung der gewOhnlichen Tentakel- 
haltung {Fig. 3) nie in die Normallage zurilckgelangen, weil der groBe Reibungs- 
widerstand der Tentakeln bei weiterem Sinken nach unten das Tier gerade in die 
der Normallage enlgegengesetzte Stellung drehen wQrde {Glockenpol nach unten). 
Die spezifisch schwereren Tiere rollen vielmehr (besonders im Uebergangsstadium) 
die Tentakeln unter der MundOffnung zusammen, indem sie dieselben gleichzeitig 
kontrahieren (Fig. 4) oder sie klappen sie nach der UmbreUarseite um (Fig. 5). Der 
erste Fall bedeutet eine Vermindening des Reibungswiderstandes der Tentakeln mit 
gleichzeitiger Verkurzung des Hebelarms, an dem der Widerstand angreift. Das 
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spezifisch schwere Tentakelmaterial kann jetzt gegeniiber dem spezifisch leichten 
Glockenpol eine sehr langsame Riickdrehung in die Normallage bewirken, weil dies 
Drehmoment nach der Aufroliung der Tentakeln starker ist als das im entgegen- 
gesetzten Sinne wirkende Drehmoment durch den (jetzt verminderten) Reibungs- 
widerstand der Tentakeln. Im Gegensatz hierzu uberwiegt beim ZurQckschlagen 
der Tentakeln (Fig. 5) dais Drehmoment durch den Reibungswiderstand der lang- 
gestreckten Tentakeln dasjenige Drehmoment, welches durch die Verlagerung der 
Tentakelmasse nach dem Glockenpol gegeben ist, so stark, daB sich die Tiere in 
dieser Stellung ziemlich schnell in die normale Lage zurtickdrehen. Nachdem 
diese erreicht .ist, werden die Tentakeln wieder nach unten geschlagen (Fig. 3). 
(Die Stellung 2 [Fig. 4] wird bisweilen auch von Tieren, die spezifisch leichter 
als das Seewasser sind, zum Wiedergewinnen der verlorenen Gleichgewichtslage 
eingenommen. Dieses Verfahren fiihrt natlirlich auch hier zum Ziel.) 

Diese Verschiedenheiten im Verhalten bei der Umdrehung, je nachdem das 
Tier schwerer oder leichter als das umgebende Medium ist, deuten darauf hin, 
da8 ein spezifisches Gleichgewichtsorgan vorhanden ist, welches die zur passiven 
Drehung notwendigen Aenderungen der Tentakelhaltung ausl5st. Es mu6 sich 
aber auch mit dem Wechsel des spezifischen Gewichts der ganze Reaktions- 
mechanismus auf den von eben diesem Rezeptionsorgan zugeleiteten Reiz andern. 
Da6 dies nicht in prompter Weise geschieht, konnte ich verschiedentlich be- 
obachten. Im Uebergangsstadium von schwer zu leicht sah ich mehrmals, dafi 
Tiere, die schon leichter als das Wasser waren, die Tentakel beim Umdrehversuch 
noch zuriickschlugen (wie wenn sie schwerer wSren). Die Folge war, dafi sie mit 
der Subumbrella nach oben zur Oberflache aufstiegen und von hier nur schwer 
durch Schwimmbewegungen ins tiefere Wasser zuriickgelangen konnten ^). 

Wir haben bisher nur von solchen Tieren gesprochen, bei denen durch 
mechanische Mittel, die im Bau ihres KOrpers gelegen sind, physiologische Gleich- 
gewichtslagen herbeigefiihrt werden. Die Gleichgewichtserhaltung erfolgt hier, 
besonders bei kOrperlicher Ruhe, zum Teil aber auch wahrend der aktiven 
Progessivbewegungen, rein passiv; sie kann wenigstens rein passiv erfolgen und 
es scheint, da6 diese passive Gleichgewichtserhaltung fOr die Bedurfnisse vieler 
Tiere ohne spezifische Gleichgewichtsorgane geniigt Sind Tiere, die mit der- 
artigen Mitteln zur passiven Erhaltung des Gleichgewichts ausgeriistet sind, auSer- 
dem auch im Besitz spezifischer Gleichgewichtsorgane, so wird die Lage im Raum 
von diesen aus noch weiter korrigiert werden und die Bewegungen werden an 
Exaktheit wesentlich gewinnen. Eine Reihe von Beispielen, besonders aus dem 



i) Die Bedingungen fiir das Auftretcn abnonner, d. h. fiir den aiigcnblicklichen Zustand unzweck- 
mlLfiiger Umdrehstellungen sind noch genauer zu untersuchen. Aus Mangel an Material konnten nicht alle 
Einzelheiten aufgekl^t werden. 
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Kreise der MoUusken, liefie sich hierfur anfUhren (Carinaria oxygiirus, Tide- 
mannia etc.). — Es gibt nun aber auch zahlreiche Tiere, bei denen die Massen 
so verteilt sind, daB die physiologische Gleichgewichtslage im mechanischen Sinn 
labil ist. Wenn derartige Tiere im Wasser scheinbar ruhig schweben, d. h. keine 
Progressivbewegungen machen oder sich sinken lassen, so mtissen sie dauernd 
kleine Balancierbewegfungen ausfiihren, damit sie nicht umkippen und aus der 
labilen in die stabile Gleichgewichtslage iibergehen. Zu diesen Tieren gehOren 
wohl alle mit einer Schwimmblsise versehenen Teleostier, auSerdem eine Reihe 
von Thorakostraken (Mysiden, Gamelen etc.) und wohl auch Vertreter andrer 
Tierklassen. 

Bei den meisten deraxtigen Formen sind spezifische Gleichgewichtsorgane 
bekannt und es erscheint als ein Postulat unserer Vernunft, dafi alle Schwimmer 
mit labilem Gleichgewicht ein solches Organ besitzen mtissen, sei es, daB dasselbe 
direkt durch die Erdschwere beeinfluBt wird, wie dies von den Statocysten all- 
gemein angenommen wird, sei es, daB eine andere bestimmt gerichtete Kraft zur 
Orientierung nutzbar gemacht wird. Tatsachlich sind ja im labilen Gleichgewicht 
schwimmende Tiere bekannt, bei denen Statocysten bisher vergeblich gesucht 
wurden (Squilla mantis, die oben genannten Amphipoden und andere). 

Es schien mir nun eine nicht uninteressante Frage, wie sich die Gleich- 
gewichtserhaltung im individuellen Leben der „labilen Schwimmer" entwickelt. 
An die Korrelation der Beweg^ngen werden beim Schwimmen im labilen Gleich- 
gewicht so groBe Anforderungen gestellt, daB die Annahme nicht plausibel er- 
scheint, diese Korrelationen wiirden fertig mit auf die Welt gebracht Diese 
Annahme ware besonders bei Fischen wenig begrundet, weil schon die einfachen 
Lokomotionsbewegungen in den ersten Tagen nach dem Ausschliipfen meist sehr 
unbeholfen ausgefiihrt werden. 

Ich hatte schon 1894 dieser Frage meine Aufmerksamkeit zugewandt^). 
Damals konnte ich wenigstens von zwei Fischcirten (Squalius leuciscus und 
Lucioperca sandra)*) feststellen, daB bei den jungen eben ausgeschliipften Tieren 
das Gleichgewicht in Bauchlage auf mechanische Weise aufrecht erhalten wird. 
Sie beweihren namlich nach dem Ausschliipfen aus dem Ei eine ziemlich starke 
Kopfkriimmung, in welcher die luftgefiillte Blase so gelegen ist, daB der Schwer- 
punkt unter dieselbe zu liegen kommt. Erst spater tritt allmahlich die Streckung 
und damit die Wanderung des Schwerpunkts liber die Drehachse ein, so daB die 
Annahme plausibel erscheint, es wurden die zur Erhaltung des labilen Gleich- 



1) Biol. Centralbl., Bd. 14, 1894, p. 581. 

2) Die Figur von Lucioperca in meiner Arbeit von 1894 sollte so stehen, dafi die durch die Blase 
gehende Gerade horizontal steht. — Ehrenbaum (Nordisches Plankton, Lief. 4, 1905, p. 13) bildet einen 
Zandercmbryo mit viel geringerer Kopfknimmung ab, als ich sie bei zahlreichen Exemplaren beobachtet habe. 
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Fig. 6. 



Fig. 7. 



gewichts nOtigen Korrelationen erst allmShlich mit dem Eintritt dieses er- 
worben. 

In Tafelwerken von Fischlsirven sind mir allerdings auch bei anderen Arten 
^nliche Krtimmungen begegnet; um eine allgemeine Erscheinung handelt es sich 
aber auf keinen Fall. Es mufite daher untersucht werden, ob nicht auch noch 
auf andere Art und Weise bei jugendlichen Fischen das Gleichgewicht mechanisch 
erhalten werden kann. Ich babe nun gefunden, daS dies wenigstens bei Salmo- 
niden (Bachforelle, Regenbogenforelle, Huchen, Aesche) und beim Hecht durch 
den sehr schweren Dotter geschehen kann^). Ich beschreibe die Verhaltnisse bei 
der Regenbogenforelle; es gilt dasselbe aber auch ftir die anderen genannten Arten. 

Beim eben ausgeschltipften Tier liegt der Dottersack als ellipsoider Kftrper 
dicht hinter dem Kopf (Fig. 6). Die Bewegungen der Tiere sind noch sehr un- 
geschickt Meist liegen sie am Boden, 
machen aber auf Reiz Schwimm- 
bewegungen, durch welche sie sich 
aber kaum ins freie Wasser zu er- 
heben vermOgen, weil der spezifisch 
im Verhaltnis zum KOrper sehr 
schwere Dottersack den Kopf nach 
unten zieht Bringt man sie ins 
freie Wasser, so sinken sie meist 
ohne Bewegiing in Bauchlage 
mit schrd.g nach unten gerichtetem 
Kopf unter (Fig. 6). Schneidet man 
den Dotter ab, so geht die Bauch- 
lage verloren und der KOrper sinkt 
nun in jeder beliebigen Stellung 
unter (der abgeschnittene Dotter 
viel schneller als der KOrper). Einige Zeit spater hat sich der Dottersack in seiner 
Form verandert, wie Fig. 7 zeigt In diesem Stadium sinkt ein abgetotetes Exemplar 
in reiner horizontaler Bauchlage zu Boden, ebenso das lebende Tier, wenn es keine 
Bewegungen ausftihrt. Da die Ruderbeweg^ngen des Schwanzes Fortbewegung 
in der Langsachse bewirken, so d,ndem dieselben an der stabilen Bauchlage nichts; 
die Tiere kOnnen daher schon recht nett schwimmen und sich auch vom Boden 
ins freie Wasser erheben. In diesem Stadium ist nun die Gleichgewichtserhaltung 
noch rein mechanisch. Schneidet man ntoilich den ganzen Dotter ab, so 
schwimmen die Tiere in jeder beliebigen Lage, meist aber in Rtickenlage (Fig 9), 





Fig. 8. 



Fig. 9. 




Fig. 10. 



i) Diese Beobachtungen wurden im Sommer 1895 in der Fischzuchtanstalt in Stambeig gemacht. 
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und machen keine Versuche, die Bauchlage zuriickzugewinnen. Schneidet man 
nur die Spitze des Dotters ab, so verhalten sich die Tiere wie die ganz jungen 
(nur daB sie sich lebhafter bewegen), d. hu sie schwimmen mit nach unten ge- 
richtetem Kopf (Fig. 8). Die nach dem AusschlQpfen sich entwickelnde Ver- 
schiabung der Dottermasse nach hinten-unten hat also Okologisch den Sinn, da6 
durch sie ein Gegengewicht fiir die M£isse des Kopfes gebildet wird. 

Mit zunehmender Resorption des Dotters nShert sich das stabile Gleich- 
gewicht dem labilen. Aber noch in dem in Fig. 8 abgebildeten Stadium ist das 
Gleichgewicht stabil, die Korrelationen sind aber zum Teil schon ausgebildet 
Schneidet man ndmlich jetzt den Dotter ab, so kippen die Tiere zuerst beim 
Schwimmen zur Rtickenlage um, vermOgen aber durch geschickte Bewegungen 
ftir kiirzere oder langere Zeiten die Bauchlage wieder zu gewinnen. 

Beim Hecht liegen die Verhaltnisse ^hnlich, nur fehlt hier die Verlagerung 
der Dottermaisse nach hinten. Infolgedessen ist bei ruhigem Absinken stets der 
Kopf tiefer als der Schwanz gelegen. 

Inwieweit sich dies Prinzip der primaren automatischen Gleichgewichts- 
erhaltung auch bei andern Fischarten wiederfindet, vermag ich nicht zu sagen. 
Sollten sich keine Fischsulen finden, bei denen von vomherein das Gleichgewicht 
nach dem AusschlUpfen labil ist, so ware unser Kausalitatsbedilrfnis in dieser 
Frage wenigstens einigermaBen befriedigt. 
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Binleitung. 

In der Auffassung des SpongienkOrpers sind vornehmlich zwei Fragen 
noch strittig. Die eine halt sich mehr innerhalb der Spongien selbst und erOrtert, 
ob deren KOrper aus 2 oder 3 Gewebsschichten aufgebaut sei. 

Die Annahme der Dreischichtigkeit geht von der histologischen 
Untersuchung, besonders der hOchst differenzierten Vertreter der Gruppe 
aus und lafit ein oberflachliches Epithel in prinzipiellem Gegensatz zur unter- 
liegenden „Bindegewebs"-Masse bestehen; eine merkwiirdige Konsequenz dieser 
Anschauung ist, da3 die Auskleidung der zufillhrenden Kan^lle verschieden sei 
von der der ausfiihrenden, die ersteren ein „Ektoderm*' darstellen, gleich der Be- 
kleidung der Oberflache, die letzteren ein „Entoderm", einerlei Abkunft wie die 
KlragengeiBelzellen, und durch Abflachung von solchen entstanden. 

Die Annahme der Zweischichtigkeit beruht vorzugsweise auf der Histologie 
der niedersten Formen und auf den Tatsachen der Entwicklungsgeschichte, 
sie lafit ein dermales Gewebe sich albnahlich in Deckschicht und Stiitzgewebe 
differenzieren (s. Maas 1892), und die Auskleidung der ein- und ausfClhrenden 
Raume einerlei Natiir sein, aber von den „Gastral"-Zellen nattlrlich verschieden. 

Der Auffassung von der Dreischichtigkeit mit ihren Konsequenzen huldigen 
wohl gegenwartig nur wenige Spongiologen ; F. E. ScHULZe selbst vertritt in 
seiner abgeklHrten Darstellung der Hexactinelliden (1904) die Ansicht, dafi die 
Kammerlage als besondere Schicht vom tibrigen KOrper, dem Allosom, abzugrenzen 
sei. Immerhin kommen hin und wieder noch Angaben vor, die die Zellen der 
ausftihrenden Raume in Gegensatz zu den Dermalzellen stellen ; so laBt Hammer 
(1908/09) bei Sycon im Widerspruch zu mdnen Angaben (1899, 1900) das innere 
Plattenepithel durch Umformung von Choanocyten entstehen. Zwar habe ich 
auch jQngst bei Plakina eine dermale Entstehung der ausfQhrenden Raume be- 
schrieben (1909), doch ist dieser Fall nicht so schlQssig wie die friiheren. Eine 
neuere histologische Angabe von BuRCK (1909), der zwar selbst in seiner sJlge- 
meinen Stellung sich zur Zweischichtigkeit bekennt, laBt zudem einen bedeut- 
samen Unterschied zwischen den ZeUen der aus- und einfiihrenden Kanale er- 
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kennen; die der ersteren haben eine GeiBel, die von einem Basalkom entspringt, 
nShern sich also darin den gastralen Choanocyten. Die Frage der Drei- oder 
Zweischichtigkeit scheint also doch wieder diskutierbar, und auch v. Lendenfeld 
halt, wie seine Referate erkennen lassen. im Gegensatz zu Minchin, mir u. a. 
Autoren an der fruheren Anschauung der Dreischichtigkeit fest. 

Die zweite Frage in der Anschauung des SpongienkOrpers greift iiber die 
Gruppe hinaus und sucht theoretisch zu erOrtern, ob und wie sich diese, nament- 
lich vom zweischichtigen Zustande ausgehend, den iibrigen Tierstammen ver- 
gleichen lassen, ob sie richtige Gastraaden, wenn auch nicht gerade Cdlenteraten, 
sind, oder ob ihre Keimblatter die sonst im Tierreich iibliche Lage vertauscht 
haben (Maas 1893, „Enantiozoa" Delage 1898), oder schlieBlich, ob die Spongien 
ab direkte AbkOmmlinge besonderer Protozoen g^r nicht mit den tibrigen Meta- 
zoen zusammengehOren. Man sollte denken, da6 die Tatsachen der Embryologie 
hier eine unzweideutige Sprache sprachen; in der Tat tritt eine zweischichtige 
Larve mit auBeren Gastralzellen und inneren Kornerzellen und deren nachheriger 
umgekehrter Verwendung iiberall auf . Aber die Frage lauf t, wie ich jiingst zu erOrtem 
versuchte (1909), auf das gegenseitige Verhaltnis der Schichten zueinander und zu 
Archaocyten hinaus, und dies ist in den friihesten' Stadien der Embryonalent- 
wicklung vor Eintritt der Zweischichtigkeit nicht iiberall dasselbe, da kOmige 
Dermalzellen im einen Fall durch Umwandlung larvaler GeiBelzellen, im andern 
Fall aus Archaocyten direkt entstehen. Als ein weiteres Hilfsmittel der Ent- 
scheidung habe ich darum bereits friiher (1907, p. 133) auch die experimen telle 
Teilung der Amphiblastulalarve angefiihrt, wo aus KOrnerzellen zdlein, nicht aber 
aus Geiflelzellen noch ein lebensfahiges Schwammchen von mir gezuchtet werden 
konnte. Die belgischen reinen Theoretiker (s. Kemna 1907) lassen aber auch 
dies Argument nicht gegen die Choanoflagellatennatur der Spongien gelten. 

Man wird sich daher fragen, ob nicht weitere Tatsachengebiete zur Ent- 
scheidung noch in Frage kommen kOnnen, w^enn die bisherigen anatomischen und 
embryologischen Befunde nicht ausreichen. Da diirften denn, mindestens fflr die 
erste der erwahnten Spongienfragen, die Involutionserscheinungen sehr 
bedeutsam sein, die wir bei funktionierenden Schwammchen unter verschiedenen 
Bedingungen auftreten sehen. EuG. Schultz hat (1908) in anprechender Weise 
erOrtert, da6 die Involution eine Par<dlele zur Normalentwicklung, nur in um- 
gekehrtem Sinne, darstelle. Auch wenn wir diese Ansicht nicht im ganzen Um- 
fange teilen, sondem annehmen, da6 noch mancherlei biologische Momente den 
Modus der Involution abandern (so dafi er noch weniger wie die Embryologie 
ein „ungefalschtes" Zeugnis ist), so miissen doch die bei Riickbildungen auf- 
tretenden Vereinigungen schon differenzierter Zellgruppen bedeutsam erscheinen, 
namentlich wenn gewisse Vereinfachungen und Vereinigungen differenzierter 
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Zellen und Gewebe schrittweise erfolgen und bei verschiedenen Einwirkungen 
typisch ahnlich wiederkehren. Natiirlich ist es dabei zu vermeiden, einfache Ab- 
sterbe- oder Zerfallserscheinungen zu beschreiben; aber es fiihren die erw^nten 
Zellvereinigungen schlieBlich zu einem embryonalen oder gemmulaartigen Zu- 
stande, und dieser ist, wie von mir bei Kalkschwammen (1906/07) und von 
H. V. Wilson bei Kieselschwammen (1907) beschrieben worden ist, auch wieder 
auflebefahig und darum auch morphologisch nicht bedeutungslos. In meinen 
fruheren Mitteilungen habe ich mehr die biologische und physiologische Seite der 
Frage behandelt (Ca-Bedeutung) und ebensowenig wie Wilson Abbildungen 
der Reduktionsvorgange gegeben. In einer neueren Studie an einem ganz 
anderen Objekt {Chondrosia, 19 10) habe ich zwar die histologische Seite mit Ab- 
bildungen gestreift, die Involutions- und Aufbauerscheinungen aber doch vor- 
zugsweise nach der entwicklungsmechanischen Seite hin verwertet (Ursachen der 
Regeneration und Nichtregeneration). Hier mOchte ich fiir Chondrosia auch die 
morphologische Seite nachholen, femer die histologische Beschreibung fiir die 
Involution bei Kalkschwammen, nebst einigen weiteren in beiden Gruppen seit- 
her angestellten Experimenten, und schlieBlich diese Befunde fiir die Ausdeutung 
der eingangs erOrterten Spongienfragen verwerten. 



I. Bxperimente an Kalkschw&mmen. 

A. An Sycandra raphanus. 

1. Biologische Bedingungen und auBeres Verhalten bei Reduktionen. 

Abn'orme Veranderungen, besonders in den gastralen Teilen eines Kalk- 
schwEunmes, werden durch die mannigfachsten Einwirkungen nur zu leicht her- 
vorgerufen. Meist wird aber dabei die Lebensfahigkeit und spatere Erholung 
beeintrSchtigt, und die Umformungen sind alsdann nicht histolopsch verwertbar 
und nicht als Stufen einer noch physiologischen Ruckbildung (in gewissem Sinne 
„Gemmulation") zu deuten. 

Masterman hat bereits 1894 ein Zusammenballen der ICragenzellen und 
eine Ausfiillung des Hohlraumes beschrieben, und ahnliche Erscheinungen hat 
Bidder bei nicht zusagendem Aquariumsaufenthalt gesehen (1895), aber es ist 
in diesen FMlen nicht ersichtlich, ob es sich liberhaupt noch um lebens- und 
gemmulationsfahige Stiicke handelt, und nicht vielmehr um Absterbesymptome, 
wie ich sie in einem Teil der Rohre bei Hunger beobachtet habe, wahrend der 
andere Teil intakt blieb (1907). Der Hunger allein fiihrt, wie die verschiedenen 
Versuche (auch an Asconen 1. c.) gezeigt haben, nicht zu einer riicklaufigen 
Umgestaltung des ganz en SchwammkOrpers, wie sie bei Ca-Entziehung zu 
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beobachten ist (1904 u. 1906), sondern zu einer stufenweisen Selbstverkleinerung. 
Nur einzdne Teile werden zunachst von der Einwirkung betroffen; diese werden 
abgestoBen und zerfallen ganzUch, der Rest aber bleibt intakt Der Organismus 
wird im Sinne Rouxs zu einer Sparmaschine umgezflchtet; schliefilich ist von 
einem 1 — 1V2 cm hohen Sycon nur ein 2 — 3 mm grofier Kiimmerling ilbrig, von 
einer maandrischen AsconrOhre nur ein kleines gerades Sttickchen, also schon 
3,ufierlich ein ganz anderes Bild als bei der Ca-Entziehung, wo sich die ganze 
Masse des betreffenden SchwammkOrpers in einzelne Strange und gemmulaartige 
Ballen auflOst 

Aber auch geweblich sind groBe Unterschiede vorhanden (s. Taf. 9, 
Fig. 6 — 10), die uns zeigen, dafi die Umbildungen nicht nach einem morphologisch 
vorgezeichneten Plan verlaufen, sondern durch die Art der Einwirkung mitbestimmt 
werden. Bei der Ca-Entziehung werden zun^hst die Spiculabildner betroffen, die 
daiin weiter ab Verzehrer von Ca-Nadeln und anderen Stoffen eine bedeutsame 
Rolle spielen ; bei der Hungerwirkung erscheinen die GastralzeUen (Choanocyten) 
zuerst geschadigt, und ihr ZusammenbaUen stellt nur eine Vorstufe ganzlicher 
AuflOsung dar, ohne daB sie mit den Cibrigen KOrperzellen in Verbindung treten. 

Der zurQckbleibende lebendige Teil zeigt ebenfalls einige Veranderungen, 
die als Hungerwirkung gedeutet werden kOnnten; zunachst in vielen FSllen eine 
ganz auffallige Vermehrung der sonst so spSrlichen Grundsubstanz. Sie erscheint 
wie eine strukturlose Gallerte, nur mit leichter KOrnelung, zwischen GastralzeUen 
einerseits und Dermalzellen mit Spicula andererseits auf ganze Strecken abge- 
schieden. Man fohlt sich versucht, an die HENSENsche Ausdeutung zu denken, 
wonach die Gallerte, abgesehen von ihren sonstigen Zwecken fiir die Planktontiere, 
auch eine Art Spar- oder Hungergewebe darstellt; hier um so mehr, als diese 
anderen Zwecke (Durchsichtigkeit, Gewichtsverminderung etc.) bei dem benthoni- 
schen Schwamme wegfallen. Die Zellen selbst zeigen in alien Geweben eine 
merkliche (durch Messungen und mit dem Zeichenapparat festgestellte) Ver- 
grOfierung des Kerns, nicht nur relativ gegenQber dem Pleisma, sondern auch 
absolut Der Plasmaleib der amOboiden Zellen (Archaocyten) ist sehr kOmchen- 
arm, der der Choanocyten merklich kleiner und hyaliner wie normal. Dies ist 
auch nur eine Vorstufe zu ihrem ZerfaU; von diesem bleiben aber auch die 
Archaocyten nicht verschont, sie werden (an den von mir fast ein Jahr gehaltenen 
Exemplaren) weder zu Genitalzellen (trotzdem oder gerade weil sie hungem), 
noch iiberleben sie in Form von Gemmulamaterial; alles geht cdlmSh- 
lich ein. So interessant also auch die Hungerexemplare in vieler Hinsicht sind, 
so k5nnen sie doch ftir die eingangs erwahnten morphologischen Spongienfragen 
nicht in Verwendung kommen. 

Desto besser geeignet sind hierfdr die Umformungen bei Ca-Entziehung 
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namentlich wenn letztere allmahlich vorgenommen wird, so, daS man jeweils in 
Abstanden von mehreren Tagen einen Teil des naturlichen Seewassers aus dem 
Zuchtaquarium abzieht und durch ktinstliches, Ca-freies, ersetzt, und indem man 
ferner Temperatur und Sauerstoffzufuhr beriicksichtigt. Es zeigen sich dann im 
Gegensatz zu den rapiden Zerfallserscheinungen, die auch bei schnellem Ca- 
Entzug eintreten (s. 1906, p. 595) ganz tibereinstimmend schrittweise Umformungen, 
die schlieBlich in der (1. c. p. 596 ff.) von mir erOrterten Weise zur Gemmulation 
fuhren. Einige Unterschiede, die dabei in der Zusammensetzung der sich zuriick- 
bildenden Stiicke eintreten, sind, wie ich mich seither iiberzeugen konnte, nicht 
nur dnrch zeitliche Verschiebungen bedingt, sondem auch Ortlich, durch die Region 
(Osculum, Tubarteil, Wurzel), aus der sie stammen. 

Von den Einschmelzungsvorgangen wird das Nadelgeriist erwachsener 
Syconen lange nicht in dem Grade betroffen, wie das der jungen Stadien. Ich 
habe dies frilher ausfiihrlich erOrtert und damit zu begrunden versucht, daB die 
Einschmelzung im Ca-freien Wasser nicht ein einfacher chemischer ProzeB ist, 
sondem durch Zellen (Spiculoklasten) geschieht, wie ja die histologische Unter- 
suchung erweist (1904 a. a. O.). Diese Zellen bewHtigen auf friihen Stadien noch 
die Mehrzahl der Nadeln, auf spateren Stadien haben sich die Nadeln von ihren 
BildungszeUen emanzipiert und bilden ein sich gegenseitig stdtzendes Gertist 
(1906, p. 594); in dem erwachsenen Zustand ist (1. c. p. 590) die Masse der Nadeln 
viel zu groB, als daB ihnen gegentiber die Spiculoklasten noch eine merkliche 
Verminderung herbeifiihren kOnnten. Zudem zieht sich bei der Involution der ge- 
samte WeichkOrper vom Nadelgeriist zurttck und laBt dieses schlieBlich ganz allein 
(s. Taf. 8, Fig. 3, 4). Eine Aufarbeitung der wenigen, dabei mitgenommenen Nadeln 
findet aber dabei dennoch statt; man sieht die charakteristischen Annagungs- 
erscheinungen, das gekOmelte Aussehen statt des homogenen, kristallartigen, und 
nemientlich an den Dreistrahlern statt des einfachen den doppelten UmriB, gleich 
als ob;^an Stelle einer Nadel jeweils zwei solcher mit parallelen Strahlen auf- 
einander lagen (Taf. 9, Fig. 7, 8 5^3). Es wird auf diese Vorgange der Auf- 
ICsung in anderem Zusammenhange, namlich mit der Nadelbildung, noch 
zuriickgekommen werden ; in der vorliegenden Arbeit kOnnen wir von den Nadeln 
absehen, da sie in ihrer Hauptmasse vom WeichkOrper abgetrennt werden und 
bei der Gemmulation keine wesentliche Rolle spielen. 

Man erkennt zunachst an der Anordnung noch deutlich die Stelle des Os- 
cularkranzes (Tcif. 8, Fig. 2) und ebenso des Wurzelschopfes, wo die Nadeln 
einen gewissen Zusammenhalt wahren, auch nachdem der WeichkOrper sich mit 
langsamen Eigenbewegungen davon zuruckgezogen hat. An diesen Stellen bleibt 
auch dessen Gewebe selbst noch die langste Zeit in grOBeren Massen erhalten. 
Es werden ausgebreitete flache Fladen gebildet, die, wie schon das Habitusbild 
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lehrt, eine sehr reichliche Grundsubstanz enthalten, aber verhaltnismafiig zellarm 
sind. In dem mittleren Tefl eines solchen Sycon erscheinen die Weichk5rperreste 
kompakter, zahlreicher, wohl schon durch das dort befindliche Zellmaterial der 
Gastraltuben ; diese Gewebsmassen, die, wie schon auBerlich erkennbar, auch einige 
Nadeln mitbekommen haben, bilden verzweigte Strange (Fig. 3), deren Anordnung 
bald keine Beziehung mehr zum friiheren radiaren Tubenarrangement erkennen laBt, 
und die auch ganz unabhangig vom friiheren Skelett verlaufen. Die einzelnen 
Strange sind baumartig verzweigt, aber von gleicher Starke, maandrisch unter- 
einander verbunden; auf den Querschnitt des ehemaligen Sycon kommen eine 
ganze Anzahl solcher Strange. Dais nachste Stadium ist, da6 die Verbindung 
mehr und mehr gel6st wird, so da6 einzelne knorrige Aeste entstehen. Die An- 
schwellungen bedeuten, wie schon ihr dunkleres, kompaktes Aussehen im Auf- 
sichtsbild beweist, eine weitere Konzentrierung des Gewebes und bereiten den 
endgultigen Zerfall dieser kurzen Aeste in einzelne ovale und kugelige K5rper 
vor (Fig. 4). Diese sind dann die eigentlichen „kunstlichen Gemmulae"; ihr Rand 
ist scharf abgegrenzt und laBt bei entsprechender Einstellung eine stark licht- 
brechende Grenzlamelle erkennen, kann aber an einigen Stellen immer wieder 
amOboid werden. Diese KOrper kOnnen also sowohl in abgerundetem Zustand 
durch Wasserbeweg^ng umhergetrieben werden, als auch mittelst Eigenbewegung, 
wie ich mich selbst iiberzeugt habe, im Aquarium grOBere Strecken, amOboid 
kriechend, zurticklegen. Eine Reihe von ihnen wurde in Aquarien mit gewOhn- 
lichem Seewasser iibertragen, und an einigen davon erschienen dann meist nach 
wenigen Wochen die Anzeichen des Auflebens, die Auspragung eines gastralen 
Hohlraumes unter entsprechender VergrOBerung des ganzen Individuums und die 
Bildung neuer Nadeln. 

2. Histologische Beschreibung. 

Die Schnittbilder solcher Ruckbildungsstrange in verschiedei^n Zu- 
standen bestatigen und erganzen das Gesagte, namentlich auch darin, daB sowohl 
zeitliche wie Ortliche Unterschiede dabei zusammentreffen. Bei den Strangen aus 
Oder nahe der Oscular- und Wurzelregion (vgl. Taf. 8, Fig. 2 und Taf. 9, Fig. 9) 
herrscht das Dermalgewebe vor, die Grundsubstanz ist reichlich entwickelt und 
zeigt ein homogenes, gallertiges Aussehen; wohlumgrenzte, von gew6hnlichen 
Dermalzellen ausgekleidete Hohlraume erscheinen darin, und sind zum Teil auf die 
sich vorbereitende weitere Einschniirung in Strange nach auBen (Fig. 3), zum 
Teil aber auf die innere Vakuolisierung und Sparlichkeit des Gewebes zuriick- 
zufiihren. Die dermalen Deckzellen (Fig. 6 — 10 d) bilden nach auBen zum grOBten 
Teil ein geschlossenes Lager, unter dem eine Grenzverdichtung (nicht als bloBer 
optischer Ausdruck, sondern wie eine Lamelle) mitunter sehr deutlich erscheint; 
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zum geringeren Teil sind sie amOboid (Fig. 6, 7, grf^, am) und kOnnen weit 
uber die Strangoberflache herausragen. AmOboide Zellen finden sich auch im 
Innem, manchmal mit gleichrhafiigem Plasma, meist aber mit verschieden grofien 
und verschieden farbbaren KOrnchen dicht beladen (Fig. 6, jx). Auch kleine 
Kalkkonkremente, nicht in Bildung, sondem der unregelmaSigen Form nach 
offenbar in AuflOsung, sind Otters in ihnen zu ^ehen, ebenso groBe Vakuolen, 
so dafi sie dadurch noch mehr den bei Kalkschwammen beschriebenen Porenzellen 
gleichen, die ja auch andere Funktionen tibernehmen kOnnen (s. MiNCHiN 1908, 
p. 322). Gastralzellen sind auf solchen Bildern von der Oscularregion auf- 
fallend wenig zu sehen ; die wenigen aber durch ihre Kleinheit, den kompakteren 
Kern und durch ihre Zusammenlagerung in Nestern deutlich erkennbar (Fig. 9 ch). 
Niemals sind es so viel, da6 man an die Herkunft aus einer Tube denken kOnnte, 
man wird vielmehr an die Birnzellengruppen erinnert, die v. Lendenfeld an 
der „Vegetationsspitze" von Syconen (1891, p. 253) fiir die Herstellung von Kragen- 
zellen aus indifferenteren Zellen in Anspruch nimmt, und die er auch in seinem 
Referat (1901, Zool. Centxalbl.) iiber meine Tethya'Arheit anftlhrt, wo ich die 
Entstehung von Kragenzellen aus Archaocyten beschrieben habe. 

An einigen Stellen gehen diese lockeren, verhaltnismaBig zellarmen Fladen 
in das kompaktere, zellreiche Stranggewebe fiber (Fig. 9 unten links). Dies stellt 
aber fiir Tubenteile einen bereits vorgeschrittenen Zustand der Involution dar, 
dem bei Sycon andere, schnell voriibergehende und darum nicht leicht in jedem 
Material zu erlangende Stadien vorangehen. 

Das erste Zeichen der beginnenden Involution in den Tuben resp. Kammem 
(auch am lebenden Objekt) ist das Auftreten von kornigen Gebilden im Lumen, 
die zunachst nur wie auszuscheidende Detritusmassen erscheinen, bald aber auch 
Zellen erkennen lassen, und zwar auffallend grofle, kOrnchenbeladene von wechselnder 
Gestalt (Fig. 6x\ dann aber sich abrundend, die durchaus den erwahnten Wander- 
zellen resp. exkretorischen Porocyten gleichen. Mit ihnen in Verbindung treten 
alsb^ld auBer dem lockeren Detritus auch gastrale GeiBelzellen (c/z), die sich aus 
dem Verband von der Unterlage losgelOst haben, einzeln oder meist in Gruppen, 
so da6 dadurch der Tubenhohlraum sehr eingeengt, resp. in mehrere Hohlraume 
zerlegt wird. Dabei verandern die GeiBelzellen ihre Form, werden zunSchst unter 
Riickbildung des Kragens breiter, schlieBlich oval und lassen auch die GeiBel 
nicht mehr erkennen. 

Zu erwahnen ist eine unter besonderen Bedingungen eintretende Formver- 
anderung in das andere Extrem ; die GeiBelzellen werden iiberschlank, so da6 ihr 
schmaler ZellkOrper, ohne Kragen, sich kaum von der GeiBel absetzt, l6sen sich 
in zusammenhangender Lage von der Unterlage ab und geraten ins Innere, teilweise 
von dermalen Elementen begleitet, so dai6 Bilder wie von Amphiblaistulalarven 
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vorgetauscht werden. Solche Abnormitaten wurden zum Teil durch Einwirkung 
abnormer Medien, z. B. SiiBwasseraussptilen vor der Konservierung hervorgerufen, 
Oder an Asche-bedeckten Objekten w^hrend der Vesuveruption 1906 von mir 
gesehen; es scheint sich aber nicht immer um eine gewaltsame, zum Absterben 
fiihrende Erscheinung zu handeln; denn in anderen Fallen (s. unten p. iii) gehen 
solche Konglomerate gestreckter GeiBelzellen mit den iibrigen Elementen eben- 
solche syncytiale Verbindungen wie die verkiirzten einzelnen GeiBelzellen ein und 
machen die weiteren Involutionserscheinungen in gleicher Weise durch. 

Die Zerlegung der Tubenhohlraume schreitet weiter fort, dadurch da6 sich 
auch gewOhnliche Dermalzellen am Einwandern beteiligen, und so die kompakteren 
Massen der gastralen und amOboiden Zellen vom Grundgewebe und voneinander 
abtrennen (Fig. 7). Die auf der Abbildung sichtbaren Herde (3 unten, 2 oben) ent- 
sprechen nicht einzelnen (5) Tuben, sondern gehOren zu mehreren zu je einer 
ehemaligen Tube zusammen. Dies erweist sich indirekt dadurch, da6 die Quer- 
schnitte ganzer Tuben aufier durch Dermalzellen auch noch durch das Nadel- 
geriist getrennt sind (vgl. Fig. 6 und jsp^), und direkt dadurch, daB man an 
einer in Ld,ngsausdehnung getroffenen Tube sich sehr deutlich von der Zerlegung 
in mehrere Einzelherde iiberzeugen kann, die durch Dermalzellen ohne Spicula 
getrennt sind. Das Bild einer einzelnen Tube entspricht dann durchaus dem 
Gesamthohlraum eines jugendlichen Sycon im Asconstadium (Taf. 10, Fig. 14), 
also vor Anlage der Tuben tiberhaupt, an welchem nach Karbonatentziehung der 
Hauptraum koU^biert, resp. mehrere kleinere Hohlraume mit Detrituszellen ge- 
bildet werden, wie ich dies bereits frflher beschrieben und abgebildethabe (1904 a). 

Es wird auf diese Weise ein Zustand erreicht (Fig. 7), der ungefahr dem zu- 
erst beschriebenen Involutionstadium am Osculum (der „Vegetationsspitze") und am 
Wurzelschopf entspricht (s. Fig. 9). Auch hier erscheinen Gastralzellennester durch 
dermale Zellgruppen und Grundsubstanz geschieden; nur sind die quantitativen 
Verhaltnisse anders, entsprechend der Oertlichkeit: Hier in der Tubarregion sind 
die gastralen Zellen sehr viel zahlreicher, auch mehr mit „Porenzellen" untermischt 
wie dort; Grundsubstanz und ZubehOr, sowie Dermalzellen sind entsprechend 
spSrlicher, aber dcis prinzipielle Bild ist das gleiche: es ist noch trotz der Involution 
eine gruppenweise Verteilung der verschiedenen Zellsorten erkennbar, die analog der 
im funktionierenden Schwamm ist, und die einzelnen Zellen haben trotz mancher 
Veranderungen ihre Eigengestalt und Unabhangigkeit noch gewahrt 

Dies hOrt mit weiterschreitender Involution auf und ist schon auBerlich durch 
das Kompakterwerden und Einschniiren der Zellstrange zu erkennen. Die 
Grundsubstanz wird immer geringer, wie wenn sie aufgesaugt oder ausgeprefit 
wiirde; die Zellen erscheinen dadurch einander vielmehr genShert (Fig. 8 und 10). 
Bei den gastralen und Porenzellen war dies ohnehin der Fall, wenigstens in der 
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Tubarregion, aber nunmehr kommen alle Zellsorten miteinander in Zusammenhang, 
die Trennung durch dermale Streifen verliert sich, die gruppenweise Verteilung 
der Gastralzellen wird aufgegeben und ein chaotisches Durcheinander der yer- 
schiedenartigsten Zellen erreicht. Man kann kOmerbeladene AmObocyten, kleinere 
Gastralzellen, etwas grOflere Demicdzellen, klar oder nur mit wenigen KOmchen, 
als die drei hauptsHchlichsten Elemente der ZeUstrange erkennen (Fig. 8 a?, cA, d), 
ahnliche Kategorien, wie sie H. V. Wilson bei seinen Versuchen mit Zellaus- 
pressung (1907, p. 149) beschrieben hat Dazwischen liegen hier einige Nadeln und 
Nadelreste ; meist f rei, manche aber sind auch innerhalb von Zellen als Kalkreste von 
unregelmSBiger Form erkennbar (s. oben). Diese Zellen erweisen sich deutlich als 
Porenzellen ; der Poms von wechselnder, meist trichterfOrmiger Gestalt, ist zwischen 
der kOmigen dunklen Zellmasse gut verfolgbar (Fig. 8 x und po) ; einige liegen noch 
an der Aufienflache der Strange, andere im Innern. Auch solche k 6 n n e n trotz 
ihrer Lage noch den Porus zeigen und fast immer auch auBer den KOmchen 
deutliche Nadelreste. Die Spiculoklasten sind also, wie ich bereits friiher betont 
habe (1906, p. 591) die gleiche Zellkategorie, wie die Spiculoblasten. Die AuBen- 
schicht besteht, abgesehen von den sich einschiebenden Porenzellen, auf diesem 
Stadium aus einem wohlgeschlossenen Epithel von Dermalzellen ; die erwShnte, 
darunter befindliche Grenzlage zeigt 5fters abnorme Verdickungen und Fortsatze 
ins Innere (s. Fig. SgaL)j wie eine Cuticularbildung; ich wurde dabei an erhartete 
Lagen der Grundsubstanz erinnert, wie ich sie bei ktinstlich skelettlos geziichteten 
Syconen gewissermafien als Ersatz der Hartgebilde erhalten habe (1904, Fig. 3). 

Je dichter die Strange in ihrem Gewebe werden und je mehr sie sich zu 
einzelnen KOrpern abschniiren, desto mehr iiberwiegt in ihrem Zellinhalt die eine 
Sorte, die der kOrnerbeladenen AmObocyten resp. der Porenzellen (vgl. Fig. 10 
und II mit Fig. 8). Wo sind die anderen Elemente hingeraten? Ein Teil der 
Dermal- wie Deckzellen, namentlich die auBerhalb der Spicula gelegenen der ehe- 
maligen SyconrChre und Tube, k6nnen ja schon friiher in Verlust geraten sein, 
andere haben sich aber doch in den Strangen erhalten, und aufierdem sind doch 
noch die zahlreichen Gastralzellen dagewesen, allerdings aus ihrer Massenanordnung 
in einzelne Herde zerstreut. Sie sind wie unzweideutige Bilder erwiesen, und wie 
ich selbst (1906, p. 596) und H. V. Wilson (1907, p. 250) schon kurz beschrieben 
haben, von den amOboiden Zellen aufgenommen worden. 

Der erste Schritt hierzu ist die syncytiale Vereinigung, die alle Zellen zugleich 
mit dem Kompakterwerden der Strange und dem Schwinden der Grundsubstanz 
eingehen (Fig. 8). Man sieht aber bald, da6 es dabei nicht bei einer* Gleich- 
berechtigung bleibt, sondern da6 die kleinen Gastralzellen ebenso wie die noch 
hie und da sichtbaren Dermalzellen in den Zellk5rper der weit grOBeren 
AmObocyten hineingeraten, der dann iiber alle Einschlilsse hinweg, wieder einen 
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abgerundeten UmriB annimmt. Degenerationserscheinungen in den Kernen 
(ZusammenflieSen zu einer einzigen lingierbaren Masse von Kugel-, Ring- 
oder Sternform) zeigen sich schon friiher in den Gastradzellen, und solche 
hineingeratenen Kerne sind alsdann schwer von anderen Einschlilssen zu unter- 
scheiden; auch ist es naturlich schwer, im einzelnen festzustellen, wo die Grenze 
zwischen blofier syncytialer Vereinigung und wirklicher Aufnahme ins Innere 
liegt Diese Frage ist ja auch bei der Eibildung der Colenteraten iibergenug er- 
Ortert und unnotig zugespitzt worden. So viel ist hier wie dort sicher, daB nur 
die eine g^oBe Zelle ihre Individualitat als solche bewahrt, die angeschlossenen, 
mOgen ihre Kerne auch eine Zeitlang im Innern sichtbar sein, nur noch „Pseudo- 
zellen" oder Einschliisse darstellen. Deis Ei ist kein „Produkt" gleichwertiger 
Elemente, und so wenig die Furchungszellen nachher aus solchen zum Ei ver- 
einigten Zellen, sondern de novo durch Teilung entstehen, ebensowenig werden 
hier die aufgenommenen Geifielzellen wieder als solche ausgestofien, sondern die 
Kragengeifielzellen fiir den gastralen Hohlraum werden beim Wiederaufleben der 
„Gemmula" durch Teilung dieser Am6bocyten und Neudifferenzierung gebildet, 
genau wie in der Knospe z. B. von Tethya. 

Eine andere Frage ist, ob denn hier wirklich alle Kragenzellen und alle 
Dermalzellen-Kategorien von den amOboiden groBen Zellen aufgenommen werden, 
oder ob nicht doch einzelne dazwischen ubrig bleiben und dann beim Neuaufbau 
mittatig sind. H. V. WiLSON hat bei seinem Material diese Frage unentschieden 
gelassen, die ja fQr die Bewertung der AmOboc3^en als „Archaocyten" wichtig 
genug ist. Auch hier ist ein solches Uebrigbleiben von differenzierten Zellen 
nicht ganz auszuschlieBen ; es k n n t e also der Wiederaufbau ohne jede zwischen- 
liegende Verjiingung durch Zellvermehrung geschehen, einfach Gleiches aus 
Gleichem dabei entstehen. Aber dies muB nicht sein, und ist sicherlich nicht die 
Regel ; die ktinstliche Gemmula ist in ihrer Lebensf S^higkeit nicht auf die Erhaltung 
aller differenzierten Elemente angewiesen. Das beweisen zahlreiche Exemplare, 
die in ihrem Innern mit Sicherheit nur aus solchen voUbeladenen Am5bocyten 
bestehen, und bei denen auch nach voUslndiger Durchmusterung der ganzen 
Schnittserie keine freien Gastralzellen zu finden sind, Dermalzellen nur als auBere 
Decke. Gerade die ganz abgeschniirten kleinen runden und ovalen KOrper sind 
so zusammengesetzt (vgl. das Ende der Fig. 1 1) und stellen in dieser einfachen 
Beschaffenheit das „normale" Ruhe- oder Endstadium der „kiinstUchen" In- 
volution dar. 

Es fragt sich nun, ob dieses offenbar z w^ e i schichtige Stadium, das ja physio- 
logisch dem pupalen Stadium in der Ontogenese nach dem Ansetzen, ohne Os- 
culum, entspricht, auch morphologisch damit verglichen werden kann, speziell in 
seinem Schichtenaufbau. Auf den ersten Blick, namentlich wenn man die so 
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haufig in der Nonnalentwicklung vorkommenden kompakten und flachen An- 
satzstadien ins Auge fa6t, scheint dies ohne weiteres mOglich: hier wie dort eine 
aufiere Lage von flachen Dermalzellen, die amOboide Fortsatze bilden kOnnen, im 
Innern eine dichte Masse unregelmafiig geformter, teils vakuolisierter, teils kOrn- 
chenbeladener Zellen. Aber bei genauerem Zusehen ist, wie schon aus der Her- 
kunft hervorgeht, dieser Vergleich ftir die inneren Zellen nicht anstellbar : in der 
Nonnalentwicklung sind diese inneren Zellen fast durchweg Gastralzellen, aus 
der Einkremplung der larvalen GeiBelzellen entstanden, viel kleiner, kOrnchen- 
armer; in der Gemmula sind es Archaocyten, viel grOfier und dicht mit KOmern 
erftillt Ich habe, um mich nicht nur auf den blofien Eindruck zu verlassen, 6arum 
eine ganze Reihe von solchen Ansatzstadien ohne Hohlraum einerseits und von 
Gemmulae andererseits mit dem Zeichenapparat aufgenommen und stelle zwei Bilder 
zum Vergleich nebeneinander (Fig. 12 mit Fig. 11). Die Verschiedenheit ist ohne 
weiteres ersichtlich; ebenso wie aus friiheren Abbildungen von mir zur Nonnal- 
entwicklung {1900, Taf. XI, Fig. 10—13). Die normsden Stadien enthalten im 
Innern zwar stets einige wenige Archaocyten resp. Porenzellen, diese verschwinden 
aber der Zahl nach unter den dichtgedrangten Gastralzellen. Man k5nnte ein 
solches Entwicklungsstadium eher noch dem Bilde vergleichen, das sich beim Be- 
ginn der Involutionsvorgange bietet (Fig. 6), ehe die Zellen sich syncytial ver- 
einigt haben oder gar voneinander aufgenommen sind. 

Nun ist aber nicht ausgeschlossen, daifi auch in der Normalentwicklung, 
zumal beim Ziichten im Aquarium, auch ungtlnstige Bedingtmgen eintreten 
kOnnen, die die Ansatzstadien oder einige davon, anstatt zur Ausbildung von 
funktionierendem Hohlraum und Osculum, zur Involution bringen kOnnen. Friihere 
Beobachtungen und Zeichnungen, die ich mit dem sonst beobachteten direkten 
Gang der Entwicklung nicht ganz in Einklang bringen konnte und darum zurtick- 
gestellt hatte, weisen darauf hin. Sie treten besonders leicht auf, wenn sich 
mehrere Larven beim Ansetzen zu einer einzigen Masse vereinigen. Man sieht 
an einem solchen Exemplar (Fig. 13) unter der Hautschicht mit ihren DeckzeUen 
embryonalen Charakters (von flacher, von Hammer- und von amOboider Form) 
im Innern eine verhaltnismaBig geringe Anzahl von Zellen, die schon ihrer be- 
trachtlicheren Gr56e halber, dann auch durch Kern und K5rnelung nicht mit den 
sonst im Innern befindlichen Gastralzellen verwechselt werden kOnnen, sondern 
durchaus den amOboiden Archaocyten gleichsehen; die Gastralzellen fehlen. Die 
vorhandenen Spicula sind teilweise von sehr unregelmaBiger Form. Man braucht 
sich also nur vorzustellen, da6 ein kompaktes Ansatzstadium die Veranderungen 
der Involution durchmacht, die fur die einzelne Tube und angrenzenden Teile des 
erwachsenen Sycon oben beschrieben und in Fig. 6— 11 abgebildet sind. und er- 
zielte die Veranderung vom normalen Pupalstadium in der Entwicklung wie Fig. 1 2 
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bis zum aberranten der Fig. 13. Man brauchte nicht einmal ein kompaktes 
Stadium zum Ausgang zu w^hlen ; es kOnnte sogar schon ein Hohlraum gebildet 
sein und auch dieser wieder zerfallen , wie es bei Karbonatentziehung und 
anderen chemischen Aenderungen in der fnlhen Entwicklung ja von mir be* 
schrieben ist (1904, p. 11, Fig. 5 u. 7). Den Zerfall eines einheitlichen Hohlraums 
eines jungen Sycon im Asconstadium gfibt hier auch Fig. 14 wieder. 

Damit ware eine vollkommene Parallele der am Erwachsenen absichtlich 
hervorgerufenen Involutionserscheinungen hergestellt mit Erscheinungen, die auch 
in der Normalentwicklung mOglich sind, aber auch dort nur unter besonderen 
Bedingungen, manchmal ungewollt, eintreten. Die Parallele geht auch weiter, 
insofem als auch bei den aberranten Entwicklungsstadien kein Absterben zu er- 
folgen braucht, sondem ein normales Endstadium, sozusagen auf Umwegen er- 
reicht wird. Ich habe bereits friiher erwShnt, das derartige aus zwei und mehr 
Larven zusammengesetzte Schwammchen zu einem ganz einheitlichen Syconrohr 
mit nur einem Osculum werden kOnnen (bei der im Gegensatz zu den meisten 
Spongien ausgesprochenen Personalitat der Syconen eine bemerkenswerte 
Verschmelzungserscheinung) ; auch kOnnen sich noch bei Zusatz normalen See- 
wassers die kollabierten Schwammchen erholen, und ferner die beschriebenen 
aberranten Ansatzstadien, wenn auch sehr verspatet, noch Hohlraum und Osculum 
bilden, wie ich am Lebenden beobachtet habe. Auch hier sind also „die End- 
produkte konstanter als die Art ihrer Herstellung**. 

Diese mOglichen Umwege der Normalentwicklung, die ausnahmsweise Auf- 
nahme der Gastralzellen durch AmObocyten, scheinen mir auch ein Licht auf die 
FreB- und AusstoBungvorgange zu werfen, die Y. Delage bei der Spongilla" 
Metamorphose beschrieben hat; die Aufnahme scheint mir also mOglich, wenn 
auch nicht normal; wiederholen mOfite ich aber, da6 es auch hier g^nzlich aus- 
geschlossen ist, da6 die gefressenen Zellen wieder ausgestofien werden und 
funktionieren. Fs findet vielmehr eine Neubildung der gastralen ZeUen aus 
AmObocyten statt, wie es ja bei Spongilla selbst fttr einen Teil der Kammem 
schon Evans beschrieben hat, wie es laut meiner Darstellung an der Knospe 
von Tethya geschieht (1901), und wie es laut Weltner auch fiir die natilrliche 
Gemmula der Spongilla gilt (1907). 

3. Deutung der Zellkategorien. 

In der obigen Darstellung sind die zahlreichen Zellkategorien, die mit be- 
sonderem Namen und oft recht schematisch von manchen Spezialisten unter- 
schieden werden, absichtlich nicht so scharf auseinander gehalten, und nicht nur 
Dermal-, Poren- und Spiculazellen, sondern sogar teilweise Porenzellen fOr AmObo- 
cyten und Archaocyten promiscue von mir genannt worden. Dies ist zu recht- 
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fertigen. Es kommt zum Teil auf Rechnung der Involution (s. u.), zum Teil aber 
auch, weil meiner Meinung nach mit der histologischen Trennung bisher zu weit 
gegangen wurde, wenn im normalen Leben von Zellen, die eigentlich der gleichen 
Kategorie angehOren, verschiedene Leistungen ausgefiihrt wurden. So sind sicher- 
lich a) Spiculoklasten und Spiculoblasten die namlichen Zellen, wie ich ver- 
scliedentlich ausgefiihrt habe, b) sind dermale Deckzellen und Spiculabildner 
auch nicht prinzipiell verschieden, wie von MiNCHiN (1898, 1908) und mir (1899, 
1900) wiederholt beschrieben worden ist Zellen kOnnen zum Teil noch im epi- 
thelialen Verband, zum Teil hereinriickend, Hartgebilde abscheiden und nach 
getaner Arbeit das Spiculum verlassen und wieder an der Zusammensetzung der 
Dermalsclucht teilnehmen. c) Auch Porenzellen, die doch Eigenttlmlichkeiten genug 
haben, sind nach MiNCHiNs schOner Darstellung und meinen eigenen Erfahrungen 
als Spiculabildner befahigt, und endlich d) kann, wie nach MiNCHlNs letzter Dar-. 
stellung in dieser Richtung ersichtlich ist, bei Leucosolenia auch zwischen Poren- 
zelle, die schon Actinoblast war, und Exkretionszelle keine scharfe Grenze gezogen 
werden (1908, p. 325 u. 326). Dies erscheint mir um so bedeutsamer, als meine 
Spiculoklasten als solche Exkretionszellen aufzufassen sind, und diese wieder zu 
kOrnerbeladenen Wanderzellen hinftihren. 

Wahrend also cdle diese Zellsorten nur Abschattierungen einer Kategorie 
darstellen, ist es bedeutsam, da6 die Gas tral zellen niemals, auch bei der In- 
volution nicht, zu einer dermalen Leistung (Deckzelle, Exkretionszelle) umgewandelt 
werden, sondem als Gastral- oder GeiBelzellen verbleiben oder ganz aufgefressen 
werden, uud daB umgekehrt auch niemals dermale Elemente sich in gastrale ver- 
wandeln, trotz aller sonstigen Fahigkeiten. Gastrale Zellen werden nur aus 
Archaocyten gebildet. Die beiden Schichten zeigen also auch bei der Involution 
keine Uebergange zueinanden 

Eine weitere Frage ist, ob sich aber ein prinzipieller Gegensatz zwischen 
all diesen Zellen einerseits, dem Soma, insbesondere den so vielseitigen kOrnigen 
Dermalzellen und den Archaocyten oder Generationszellen andererseits aufrecht 
erhalten laBt Schon fiir die gewOhnlichen Fortpflanzungszellen des normalen 
Sycon ist dies neuerdings von JOrgensen bestritten worden (19 10, p. 171), der 
so wenig wie zwischen Spiculabildnern und Deckzellen einen „prinzipiellen Unter- 
schied zwischen Mesodermzellen einerseits und Wander- oder Eizellen andererseits" 
anerkennt, und annimmt, daS sich „bei Bedarf Mesodermzellen in Eizellen um- 
wandeln kOnnen". Fiir die Normalentwicklung ware hieriiber noch zu diskutieren, 
da, wie JOrgensen selbst zugibt (1. c), auch die aus der Larve hertibergenom- 
menen (indifferenten) Wanderzellen den Bedarf an Oogonien durch rege Teilung 
decken kOnnten ; aber {Or die oben beschriebene Involution besteht die MOgUch- 
keit einer solchen Riickdifferenzierung durchaus. 
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Man braucht dabei nicht auf die Theorien einzugehen, die annehmen, dafi 
unter besonderen, fiir das Zellleben ungiinstigen Bedingungen eine Umstimmung 
der Zelle eintrete (R. Hertwig) und durch Zurackhaltung der Stoffwechsel- 
produkte eine dotterbeladene Eizelle entstehe (Popoff 1908), sondern sich nur an 
die Tatsachen der Involution zu halten. 

Im Inneren der gemmulierenden Massen sind, abgesehen von dem zur Auf- 
lOsung bestimmten Zellmaterial der Gastralzellen und hellen Dermalzellen, nur 
grOBere kdrnerbeladene Zellen vorhanden, von denen sich eine Mehrheit unzweifel- 
haft als exkretorische Porenzellen ausweist, die Minderheit als amOboide Wander- 
zellen, aber zwischen beiden sind alle mOglichen Uebergange vorhanden. 
Wenn solche kOrnchenbeladenen Zellen ohne erkennbaren Poms im Innem des 
Gastralraumes liegen, so spricht dies nicht gegen ihre Deutung als Porenzellen; 
denn gerade von MiNCHiN sind solche geschlossenen Porenzellen im pupalen 
Zustand im Hohlraum der Asconen beschrieben. Andererseits gibt es solche 
Zellen, die durchaus, auch im Kern, einer Archaoc)^e gleichen, aber mit weit- 
geOffnetem Porus ganz an der AuBenflache der Strange liegen, andere in der 
Zwischensubstanz mit mehr oder minder deutlichem Porus und zweierlei Ein- 
lagerungen, auBer den etwaigen Spicularesten (vgl. Taf. 9, Fig. 7 — 11). 

Am SchluB sind im Innern der fertigen Gemmula nur einerlei groBe Zellen 
vorhanden, von abgerundeter Form ohne Porus. Man miiBte also entweder die wohl 
etwas gezwungene Annahme machen, daB, wie die kleinen GeiBelzellen, so auch die 
viel grOBeren, exkretorischen Porenzellen schlieBlich von den AmObocyten selbst auf- 
gefressen sind, oder aber, was schon dem Zahlenverhaltnis nach nattirlicher erscheint, 
daB sie sich in solche umbilden. Das wird auch durch die Uebergangsstufen im 
Plasma und (soweit kenntlich) im Kern wahrscheinlicher gemacht, sowie dadurch, 
daB die GeiBelzellen auch mit offenbaren Porenzellen (nicht bloB mit Archaocyten) in 
plasmatische Verbindung treten und von solchen aufgenommen werden ; es sind also 
auch darin Porenzellen nicht von Archaocyten verschieden und sie nehmen eben- 
sowohl wie Kalkreste und einzelne Kdrner auch ganze Zellen auf. DaB auf diese 
Weise die Eizellenbildung im normalen Zustande hervorgerufen wird, mOchte 
ich nicht behaupten, wohl aber daB hier bei der Involution zu den vorhandenen 
Archaocyten noch solche durch Riickdifferenzierungen kommen, und daB dann 
das Material der „Gemmula", also einer asexuellen Fortpflanzung, daraus gebildet 
wird. Bei der Anschauung von E. Schultz (1908) allerdings ware auch die 
sexuelle Fortpflanzung damit in Parallele zu setzen; zwischen dem Anfang und 
dem Ende des Individuums lage auch ein solcher InvolutionsprozeB fiir die Ge- 
schlechtszellenbildung. 
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B. Experimente an Asconen {Leucosolenia lieberkuhnil). 

1. Biologische Umstande und auBere Veranderungen bei Reduktion. 

Die Species, die mir vorwiegend zu Versuchen gedient hat, stammt aus dem 
Triester Golf und Aquarium. Ihre Einreihung in das System, auch nach MiNCHiNs 
Verbesserungen, begegnet einigen Schwierigkeiten. Ihre auBere Form zeigt eher 
ein Rohrengeflecht als einzelne grOBere Schomsteine ; dennoch aber gehOrt sie, wie 
die innere Untersuchung zeigt nicht dem Clathrina-, sondern dem Leucosolenia- 
Typus an, hat Amphiblastulalarven und einen apicalen, mit der GeiBel ver- 
bundenen Kern der Choanocyte. Ihre Nadeln wiirden sie nach den frtiheren 
Systemen zur Gattung Ascandra und speziell zu lieberkilhnii stellen, auch nach 
V. Lendenfelds Beschreibung (1891, p. 225). Ich reihe sie darum einstweilen 
als Leucosolenia lieberkiihnii ein. Die kleinen Abweichungen fiihre ich darauf 
zuriick, daJB es sich teils um jugendliche, teils um Kiimmerformen handelt, die 
durch die Verhaltnisse der Triester Hafenumgebung veranlaBt sind. Daraus er- 
klare ich mir auch ihre auffallend groBe Resistenz gegen ungHnstige Ein- 
wirkungen, auch bei langem Aquariumsaufenthalt 

Die Carbonat- und auch vOllige Ca-Entziehung wird viel leichter ertragen 
als von Sycon; ich habe gefunden, da6, wenn nur Spuren anderer kalkbauender 
Organismen, z. B. Bryozoengehause, Serpulidenr5hrchen, unversehens mit den 
aufsitzenden Asconen in die kiinstliche Seewsissermischung Gbertragen worden 
waren, sich dann iiberhaupt keine Wirkung einstellte. Mangel der Luftung ist 
ohne Einflufi: in kleinen zugedeckten Schalen ohne Wasserwechsel hielten sich 
die Kolonien ausgezeichnet als Rohrchen mit weitem Hohkaum fiir Wochen. 
Am ehesten wirkte noch Hunger (Ueberfuhrung in filtriertes Seewasser); hier 
trat aber meistens die schon bei Sycon erwahnte Selbstverkleinerung ein, wahrend 
andere Teile der Rdhrchen vOllig normal blieben; in einigen Fallen war dabei 
eine blasige Auftreibung der Rohrenwand zu beobachten und eine auffallige Ver- 
mehrung der Grundsubstanz (s. o.). Bei g^nzlich Ca-freien Gemischen, wo sich 
Hunger mit Ca-Entziehuug kombiniert, trat noch am ehesten — aber auch nicht 
immer — ein Zusammenziehen der Rohren zu Strangen, ein Zerfall der Strange 
in einzelne ovale und runde DauerkOrper ein (Taf. 8, Fig. 5). 

2. Histologische Veranderungen und Vergleich mit Sycandra. 

Deis erste Anzeichen der Veranderungen ist das Kompakterwerden der 
R5hre, die Einengung des Hohlraums. Wie das Schnittbild erweist, kommt dies 
dadurch zu stande, dafi der Gastralzellenbelag seine epitheliale Anordnung auf- 
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g^ebt, mehrschichtig wird, und aufierdem k6rnerbeladene Zellen sich dazwischen 
drangen, an manchen Stellen sogar die eigendiche Auskleidung des noch ver- 
bleibenden Hohlraumes ausmachen, der nunmehr stark verengert und zerlegt ist 
(Taf. lo, Fig. 15). Diese kOmigen Zellen kOnnen unbedenklich als geschlossene 
Porenzellen in Anspruch genommen werden, um so mehr, als ganz dhnliche Ele- 
mente mit weit offenem Poms zwischen ihnen und der Oberflache und an dieser 
selbst liegen. Deis ganze Bild erinnert einerseits auBerordentlich an die Kon- 
txaktionszustande, die Minchin von Clathrinaclathrusheschriehen hat (iSg^, 1900), 
andererseits aber auch an die ersten Involutionserscheinungen mit kollabierendem 
Gastralraum, wie ich sie oben fiir Sycandra geschildert babe. Es fragt sich, wie 
es hier aufzufassen ist 

Gerade bei Clathrina (Ascetta) clathrus sind solche Formzustande mit aus- 
gefulltem Hohlraum schon linger bekannt, von Haeckel noch als Vsuietaten 
angenommen, von Lendenfeld zum Teil als „Ruhestadien** angesprochen worden 
(189 1, p. 217), was mit meinen Befunden von Sycon und Leucosolenia auch ver- 
einbar wSre. Nichtsdestoweniger besteht aber dort auch die MiNCHlNsche Auf- 
fassung von der Kontraktilitat, die durch direkte Beobachtung der Dermalzellen 
gestutzt ist, zu Recht. FOr Clathrina stehen mir eigene Beobachtungen nicht 
zur Seite, fur Leucosolenia ist hier aber zu beriicksichtigen, daB sie eine viel 
weniger kontrakdle Dermalschicht besitzt, laut MiNCHiNs eigenen Angaben. 

Ob die grOBere Kontraktilitat eine primitive Eigenschaft ist, die mit Arbeits- 
teilung verloren geht, oder erst sekundS,r erworben, das ware noch zu entscheiden, 
im letzteren Fall hatten wir eine interessante Parallele mit Hydra gegeniiber den 
iibrigen Colenteraten, der bei aller Primitivitat doch gewisse Eigenheiten, wie 
gerade die starke Bewegungsfahigkeit, erst sekundar zukommen. 

Den abgebildeten Zustand bei Leucosolenia Lieberkiihnii setze ich darum 
mehr auf Rechnung von .beginnender Involution als auf Kontraktion. Letztere 
ist allerdings nicht ganz auszuschliefien, und das Stadium ist, wie direkte Beob- 
achtungen auch hier erweisen, Ofters nur ein vorubergehender Zustand und k a n n 
hdlA wieder ruckgangig gemacht werden, namendich wenn sich der Weichk6rper 
noch nicht von den Nadeln zuriickgezogen hat und der gastrale Hohlraum noch 
nicht ganz geschwunden ist. Es kann aber ebensog^t zu weiterer Riickbildung 
fCkhren, und dann ein Bild, wie Fig. 18, erreicht werden, wo die gastrale Schicht 
mit den Porenzellen und anderen Elementen zu einer regellosen Masse ge- 
worden ist 

Dieses spatere Stadium kann aber auBerdem durch einen etwas verschieden- 
artigen Involutionszustand erreicht werden, an dem auch die Dermalzellen viel 
starker beteiligt sind ; also bestehen auch hier zwei ganz analoge MOglichkeiten, wie 
sie oben von Sycandra beschrieben wurden. Der fniher einheitliche Hohlraum er- 
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scheint dabei durch einzelne dermale Balken in zahlreiche Herde zerlegt (Fig. 1 7). Die 
Gastralzellen (ch,) haben sich dabei, Ofters in aufierst gestreckter Form, von der Wand 
abgehoben und lassen zwischen sich gfrofie KOmerzellen und Detritusballen erkennen. 
Es wird dadurch ein Bild hervorgerufen, wie wenn zahlreiche zweischichtige Larven 
resp. Amphiblastulae im Innem eines Stranges ISgen ; die einwandernden Dermal- 
balken t&uschen eine Art Follikelgewebe vor. In der Tat mOgen einige friihere 
Beschreiber in manchen Faflen, spez. Haeckel, auch solches abnorme Gewebe vor 
sich gehabt haben, wenn sie von „Larven" sprachen; dafi es hier keine solchen 
sind, sieht man an alien mOglichen GrOBenstufen, die sich in ein em solchen Strang 
von solch kleineren larven^nlichen Massen bis zu g^ofien Herden finden, die 
einer ganzen Strecke des friiheren Gastralraums entsprechen. 

Bei weiterem Fortschreiten der Involution schrumpfen die Strange, die jetzt 
ganz getrennt von dem ehemahgen Nadelgeriist liegen (Fig. 185^), mehr und 
mehr ein, wie bei Sycandra, unter Verminderung der Zwischensubstanz. Die 
einzelnen Zellen kommen dadurch viel naher aneinander, es beginnt eine syncytiale 
Verbindimg, besonders der gastralen Elemente untereinander und mit den KOrner- 
zellen. Auch hier erhebt sich die Frage, ob letztere durchaus mit den frflheren 
Porenzellen identisch sind oder, wenigstens zum Teil, mit den amOboiden Wander- 
zellen, und auch hier sehen wir zahlreiche Uebergange, die uns eine solche Ab- 
gfrenzung unmOglich machen. Einzelne Porenzellen liegen noch an, oder nahe 
der Oberflache und haben selbst auf diesem vorgeschrittenen Stadium der Invo- 
lution einen weit offenen Poms (Fig. iS po\ wie in Funktion; sie sind mit ver- 
schiedenen KOrnchen sowie zum Teil mit Nadelresten dicht erfiillt Andere Zellen 
im Innern sind ihnen ganz ^nlich (am und x) haben nur einen etwas groBeren, 
mehr blaschenfOrmigen Kern und meist keine Poruslichtung. Man wurde sie als 
AmObo- resp. Archaocyten ansprechen; sie haben meist schon Gastralzellen auf- 
genommen, aber das ist auch bei einigen ganz oberflachlichen weit ge5ffneten 
Porenzellen zu sehen, und umgekehrt haben auch manche im Innem liegenden 
„Am6bocyten" einen deutlichen Porua 

Ein gewisses Gegenstiick zu diesem Bild mit dichtgepacktem Zellmaterial 
bietet das friiher erwahnte mit extrem entwickelter Grundsubstanz vom Hunger- 
zustand (Fig. 16). Hier sind die Zellen durch eine neben der kOmigen Zwischen- 
substanz entwickelte, mehr gallertige Lage, viel mehr zerstreut Eine gewisse 
Anordnung zeigt sich auch hier zunachst noch erhalten, indem nach aufien neben 
den Nadeln vorzugsweise Dermalzellen liegen, nach innen die Gastralzellen (ch), 
teilweise noch in kleineren Nestern, teilweise vereinzelt, dazwischen aber, nach 
aufien mehr vereinzelt, nach innen gedrangter, die kOmigen Elemente. 

Von dem kompakten Strangstadium (Fig. 18) nehmen die Involutionserschei- 
nungen wie bei Sycon ihren Fortgang. Das Syncytium wird mehr und mehr zur 
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Phagocytose, die grofieren AmObocyten iiberwiegen ; manche von ihnen erscheinen 
(s. Fig. 17 unten links) besonders groB und von anderen Zellen erfiillt Man kOnnte 
sich, wie bei Sycon, die Erage vorlegen, ob nicht solche Zellen schlieBlich auch 
die bereits vollgeladenen Porocyten aufnehmen und so doch am Ende nur Archao- 
cyten im Innern der sich immer weiter zuschntirenden Strange liegen. Jedenfalls 
besteht hier wie dort die abgestofiene „Genimula" nur aus einer festen auBeren 
Deckschicht und einer verhaltnismaBig kleinen Anzahl von gleichartigen KOrner- 
zellen im Innern. 

Von der Neuentwicklung habe ich hier nur ganz vereinzelte Stadien ge- 
sehen; die aber, soweit beobachtet, ganz mit dem von Syconen erwahnten Ver- 
halten iibereinstimmten. 

II. Bxperimente an Chondrosia reniformis. 

1. Biologische Verknupfung von Regeneration und Involution. 

Die Versuche, die ich an diesem eigentiimlichen skelettlosen Rindenschwamm 
angestellt habe (19 10), galten zunS-chst nicht der Involution, sondern dem Problem 
der Regeneration, insbesondere den Ursachen von deren Ausbleiben bei so 
niedrigen Organismen, und dem regenerativen Unterschied der verschiedenen 
Gewebskomplexe (Rinde, Mark). Indessen sind „Regeneration und Involution" 
(man denke nur an die bekannten Jahresreferate Barfurths, die diesen 
KoUektivtitel fiihren) nicht zu trennen, sondern hangen zeitlich und urs^chlich 
zusammen. Auch E. Schultz (1908) macht darauf aufmerksam, da6 man zu 
ausschliefilich die Betrachtung auf das sich ausgestaltende Regenerat gelegt, das 
zurflckgebliebene oft nicht beachtet habe; das Regenerat aber nahre sich von 

den Geweben des zuriickgebliebenen „und versetzt dasselbe bald in den 

Hungerzustand", wodurch dann Reduktionen eintreten kOnnen. 

Bei den angestellten Spongienversuchen ist aber die Trennung noch weniger 
durchzuf iihren ; zuriickbleibendes und sich ausgestaltendes Stiick sind ein und das- 
selbe, und, wie ich bereits beschrieben (19 10, p. 368), gehen an diesen differenzierten 
Schwammteilen, wenn sie tiberhaupt wieder funktionsfahig werden soUen, zuerst 
bedeutsame Rtickbildungen vor sich. Ein solch kleiner Ausschnitt aus dem Mcirk, 
der sich nach aufien abschlieBt, kein Osculum und unter Umstanden keine KanSle 
und Kammern mehr besitzt, sondern ein kompaktes Gewebe, ist gewissermaBen 
auch ein kiinstliches Ruhestadium, das dann, wie beschrieben (1. c. p. 363), 
sich wieder zu einem zwar sehr verkleinerten, aber funktionierenden Schwslmmchen 
ausgestalten kann. Es besteht also eine vollkommene biologische Parallele zu 
den Kalkschwammgemmulae. Diese Involutionen kOnnen dcunm auch hier zum 
Vergleich herangezogen werden, um so mehr, als auch histologische ParcJlelen 
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zu den KalkschwS,mtnen ersichtlich sind, trotz der ganz andersartigen geweblichen 
Spezialisierung. Letztere erfordert darum hier eine kurze , orientierende Vor- 
bemerkung. 

2. Histologie des normalen und des regenerierenden Gewebes. 

Die Teilung des Schwammes in Rinde und Mark entspricht nicht vollkommen 
der Scheidung in dermale und gastrale Schicht Zwar enthalt die Rinde keinerlei 
gastrade Eiemente, sondern nur dermale in verschiedenster Spezialisierung, wohl 
aber besitzt das Mark auBer typisch gastralen Elementen, den GeiBelzellen der 
Kammern, auch noch einen mindestens ebenso starken dermalen Anteil in den 
Auskleidungszellen der Gange und dem darunterliegenden Fasergewebe. In 
letzterem liegen auch kOrnchenerfuUte, oft schwer abgrenzbare Zellen, die als 
Archaocyten angesprochen werden kOnnen. Auch in der Rindenschicht liegen, 
manchmal sogar gehauft, Zellen mit sehr auffalligen Einschltissen, die vielleicht 
nur als eine besondere (nicht mehr bewegliche?) Form dieser AmObocyten, als 
Aufbewahrer von Reservestoffen , anzusehen waren; und femer noch aujBer den 
Faserzellen solche, die sich durch ihre starke Pigmentierung auszeichnen. Der 
grOBte Teil der Rinde indes, auch ein nicht unbetrachtlicher Teil des Markgewebes, 
besteht aus Faiserzellen resp. ihren Produkten, den Fasern selbst. Zunachst nach 
der Anordnung, dann aber auch nach der Wirkung von verschiedenen FSrbe- 
mitteln kann man hierin zweierlei Bestande unterscheiden, die sich am besten mit 
den Worten Fasern etze und Faserziige bezeichnen lassen. 

Die Netze stellen eine mehr lockere Anordnung in alien Richtungen des 
Raiimes dar, an ihrem Geflecht sind nur wenige Fasern nebeneinander, meist nur 
eine einzige, beteilig^. Die Ziige zeigen im Gegensatz dazu zahlreiche gleich- 
artige und gleichgerichtete Fasern parallel zu Strangen vereinigt. Diese Strange 
kOnnen dann selbst wieder eine geflechtartige Anordnung einnehmen. Der grOBere 
Teil der Rinde besteht aus einem solchen dichten tangentialen Korbgeflecht von 
Strangen, die sich sowohl nach auBen, wie nach dem Mark zu in unregelmaBige 
Netze auflOsen. Um die grOBeren ausfOhrenden Raume liegen ebenfalls Ztige 
von parallelen Fasern, im Mark selbst dagegen um die Kammern herum deut- 
licher, dazwischen sparlicher, ein unregelmaBiges Netz von Fasern, die ihre zuge- 
hOrigen Zellen resp. Kerne erkennen lassen. 

Der Unterschied von Netz und Zilgen scheint aber nicht in der Anordnung 
allein, sondern auch durch eine innerliche (chemische) Verschiedenheit bedingt. 
Dies wird dadurch erwiesen, daB mit besonderen Tinktionsmitteln (z. B. Heiden- 
HAlN-GlESON Oder Mallory Oder Hamatoxylin-Orange G, alles nach Flemming 
Fixierung) eine elektive Farbung beider Bestande zu erzielen ist, wobei eine 
Tinktionsmethode gewissermaBen das Negativ der anderen liefert. Die Farbungs- 

Hertwig-Festschrift. IH. 8 



tendenz der Netzfasern nzlhert sich der der gcwOhnlichen plasmatischen Aus- 
kleidungszellen, und die Netze scheinen mir danim nicht nur der Anordnung 
nach, sondem auch in der histologischen Differenziening eJnen anderen, geringeren 

Grad einzunehmen als 



Es fragt sich. ob 
dteser doppelte Unter- 
schied von Netz und 
Zflgen auch funk- 
tionell begrOndet ist, 
derart z. 6., dafi die 
einen mehr die StQtz- 
fasern, die anderen die 
kontraktilen Elemente 
darstellen.MankOnnte 
zunachst bei der aus- 
gesprochenen Kon- 
traktilitat des Chon- 
drosia • Korpers und 
bei der massigen An- 
ordnung der ZGge 
daran denken , daB 
diese die teils mlt 
bloSem Auge dcht- 

baren Zusammen- 
ziehungen besorgen, 
wahrend die Netz- 
fasern ein statzendes 
Gitter darstellen. Aber 
das Verhaltnis ist. wie 
direkte Beobachtun- 
gen zeigen (3,u.p. 122), 
umgekehrt; die Zflge 
bilden eine iuBerst 

verdichtete, starke 
Bindegewebsmasse — 
schon F. E. Schulze 
hat sie der Sclerotica 
der Sa.ugetiere ver- 



Ausfahrkannl 
Teitfig. I. Chondroiia rtniformh, RadJalschnill durch Rinde und 
Mark, aus mehrcrcn Schnittbildern kombiniert. Aulien ein lockeres Greni' 
neU, dajui die Faseriiige der Rinde, in verBchiedenen Richtungen getroffcn, 
nach innen in rin zelliges Netzwcrk ubergehend, in dem im Mark die 
Kaminern und Archaocytcn liegcn. In der Rinde einfuhrende, im Mark 
auHcrdom noch ausfilhrcnde Kaniilc von den Kiiinnieni ab gctroffeQ. 
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glichen (1877, p. io6, s. auch das Lehrbuch von K, C. Schneider) — , und die Netze 
sind mit starker Kontraktilitat begabt, die sogar nach aufien wirkt. Die Netz- 
faserzellen stehen darum auch den Auskleidungszellen der KanSle noch viel 
nSher, das Netz ist ursprilnglicher, plasmatischer; die ZQge veranderter, 
mehr bindegewebig; in letzter Instanz ist der Unterschied nur quantitativ: 
die Dermalzellen der Kancdauskleidung, die Fasem des Netzes und die Ziige 
bilden genetisch eine Schicht, Mngen auch zum Teil noch direkt zusammen, 
nicht nur Netz mit Ziigen, sondem auch Auskleidungszellen mit Netzfasern. 
Gerade in der Umgebung der Kammem ist dies zu sehen. Die Netzbalkchen 
um die Kammem herum sind kontinuierlich mit den Auskleidungszellen der aus- 
fuhrenden KanSle und setzen sich auch nach innen zu den „mesodermalen" Fasem 
fort (Taf. 10, Fig. 19). Dieser zusammenhangenden Dermalschicht sitzen die 
Gastralzellen getrennt und ohne jede Ueberg2lnge auf. In einem solchen Bild 
erblicke ich einen deutlichen Beweis fiir die Zweischichtigkeit des Spongien- 
kOrpers und ftir die Herleitung der Schichten aus den beiden Larvenschichten 
durch Umkrempelung, letzteres auch deswegen, weil die dermale Schicht an der 
Aufienseite noch bloB liegt Es findet sich namlich an der Oberflache der Chon- 
drosia im Gegensatz zu den Gangen, kein Epithel, wie schon F. E. Schulze 
festgestellt hat (1877), was ich auch gegenuber v. Lendenfeld, der ein solches 
annimmt (1889, p. 459), festhalten mOchte. Sogar die „bindegewebige limitans 
externa**, die sich daselbst findet, ist nicht v5llig glatt, sondern Ofters von feinen 
faserigen Forts^tzen durchsetzt 

Wenn also die schichtenweise ZusammengehOrigkeit der scheinbar so ver- 
schiedenen Elemente schon im ausgewachsenen und normalen Korper der Chon- 
drosia aus manchen Anzeichen ersichtlich ist, so wird sie noch deutlicher bei den 
Rtickbildungserscheinungen, die vor und bei der Regeneration eintreten. Betreffs 
der verschiedenen Anstellungsweise der Versuche verweise ich auf meine friihere 
Arbeit (19 10, p. 360); fiir die hier zu beschreibenden Vorg^nge kommen natur- 
lich in erster Linie die Ausschnitte in Betracht, die aus dem Markgewebe ge- 
wonnen wurden. 

Die erste und auffalligste Erscheinung, die an den ausgeschnittenen Chondrosia- 
Sttickchen (bereits am i. Tag nach dem Eingriff konservierten) sichtbar ist, erinnert 
trotz der Verschiedenheit des histologischen Bildes sehr an die Vorgange bei Kalk- 
schwammen: sie besteht im Auftreten von Detritusmassen im Lumen der hier engen 
Hohlraume (Kammern), in der Lockerung der Kammerzellen selbst und dem Sicht- 
barwerden gr66erer kOrnchenreicher Zellen an den Detritusballen (Fig. 20). Hier 
steht die Erscheinung in Zusammenhang mit einer anderen Um- und Riickbildung 
im dermalen Gebiet, namlich der VerOdung der ausfuhrenden Raume, die durch 

den Ausschnitt bedingt ist, und dann die Absperrung der Kammem nach sich 

8* 
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zieht. Ich habe diese Selbsthilfe des Organismus, insbesondere die Verwendung 
der Netzzxlge der ausfiihrenden Raume zur BUdung der neuen Rinde in der 
friiheren Studie ausfiihrlicher erOrtert (1910, p. 366); hia* ist nur zu betonen, dafi 
dabei eine schrittweise Riickbildung des Kanalsystems zu beobachten ist Sowohl 
bei Ausschnitten, die noch etwais Rinde besitzen, als bei rindenlosen Markwilrfeln 
und da ganz besonders) mtissen sich die vorhandenen Kanale umgruppieren, um 
dem neuzubildenden Osculum und Hauptgang zu entsprechen. 

Dadurch kommt nicht nur eine AuflOsung resp. Andersverwendung der Zu ge 
an den grOBeren Kanalen zustande, eine teilweise Umformung zu Netzen, sondem 
auch die kleineren Kanale, die zu ihnen hinfiihren, kollabieren. Ihre Wandungszellen 
txeten durch dcis Lumen hindurch miteinander in netzformigen Zusammenhang, femer 
grenzen sie sich noch weniger wie im normalen Zustand von den unterliegenden 
„mesodermalen" Netzzellen ab, mit denen sie ja gerade in der Kammerumgebung 
zusammenhangen ; dadurch wird dann ein einziges kontinuierliches Netzwerk 
von plasmatischen Faserzellen mit Fasern gebildet (Fig. 21), an dem die eine 
Kategorie der im Mark beschriebenen Zellelemente mit teilnimmt. In den Maschen- 
raumen liegen die iibrigen Elemente des Marks, die „AmObocyten", zusammen mit 
den Kammerzellen. Diese lelzteren lassen noch eine gruppenfdrmige Anordnung 
erkennen, entsprechend den friiheren Kammern; deren Hohlraume sind aber 
jetzt ebenfalls meist kollabiert, und so treten die ehemaligen Geifielzellen mitein- 
ander und mit den AmObocyten in nahere Beriihrung (Fig. 2ichi, x), Diese 
letzteren sind nach Lage und Aussehen jedenfalls die gleichen Elemente, wie sie 
auf den ersten Involutionsstadien zum Teil im Lumen gesehen wurden; auch 
hier kOnnten sie also ads zeitweilige Exkretionszellen angesprochen werden; in- 
wieweit sie aber den „Porenzellen" der Kalkschwamme einerseits und den Archao- 
cyten andererseits entsprechen, ist eine weitere Frage. In normaler Lage Icissen 
sie sich vielleicht TOPSENTS „cellules spheruleuses" (1895) vergleichen. 

Jedenfalls haben wir nunmehr auch hier eine ganz entsprechende Verein- 
fachung des Spongienk6rpers, eine Reduktion von vielerlei (mindestens 6) auf 
3 Zellkategorien und eine ausgesprochene Zweischichtigkeit, wie bei den Kalk- 
schwammen. Die dermalen Elemente haben sich auf eine einzige Kategorie 
reduziert, das Zellfasemetz ; bei ihrer Vereinfachung hat sich wohl ein Uebergang 
ihrer verschiedenartigen Elemente zueinander, aber niemals ein solcher zu gastralen 
Zellen ergeben. Diese stehen den erwahnten Dermalkategorien prinzipiell gegen- 
iiber und treten nur in Beriihrung mit den AmObocyten, die ja eine Kategorie 
fiir sich bilden. 

Es bleibt auch hier nicht bei blofier Beriihrung, sondem die AmObocyten 
nehmen die Gastralzellen auf, und auf grOBere Strecken hin zeigt dann der Schnitt 
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eines solchen reduzierten Schwammchens ein noch einfacheres Bild, namlich nur 
zwei Zellkategorien, ein Flechtwerk von Dermalzellen, in dessen Maschenraumen 
gfrofie, kOrnerbeladene AmGbocyten liegen (Taf. lo, Fig. 2 1). Dies ist also ein Stadium, 
das sich mit der abgebildeten Sycon-Gemmula. durchaus vergleichen laBt Natiirlich 
geht hier die Riickbildung nicht uberall gleichweit vor gich, es kann schon wieder zur 
Erholung kommen, wenn das letzte Stadium der Involution nicht, oder nicht iiberall 
in dem kiinstlichen Ausschnitt erreicht ist. „Schon" und „noch" sind darum, zumal 
bei der zeitlichen Verschiebung, der doch alle Regenerationsvorgange unterworfen 
sind, oft schwer auseinanderzuhalten, aber bei recht kleinen und ganz aus dem Mark 
geschnittenen Stiicken kann man doch nach 2 — 4 Tagen die ganz von selbst ge- 
rundete Kugel als nur aus diesen zwei Zellsorten bestehend erkennen. Es ist 
prinzipiell dasselbe Bild wie von Sycandra, nur da6 die abschliefiende Aufien- 
schicht nicht eine einfache Lage, sondem ein Flechtwerk darstellt, das sich auch 
nach innen erstreckt und dadurch die einheitliche Masse der Innenzellen auf viele 
einzelne Herde zerteilt. Diese Herde entsprechen auf so vorgeriicktem Stadium 
auch nicht mehr den einzelnen Kammern, sondern sind die Produkte weiterer 
Einschmelzung. 

Die Neubildung verlauft ebenfalls in einer ganz entsprechenden Weise und 
ist gerade hier, wo die einzelnen Ausschnittstiickchen, sofem sie nur Markgewebe 
enthalten, wieder funktionsfahig werden (1910, p. 364 und 372), gut zu verf olgen ; 
zunachst fiir die GeiBelkammern. In einzelnen Fallen, wo die Riickbildung noch 
nicht so weit gediehen war, brauchen die Gastralzellen nur wieder in ihre An- 
ordnung zurtickzukehren, in anderen Fallen, wo sie unkenntlich geworden und 
von den AmObocyten aufgenommen waren, miissen sie neugebildet werden. Dies 
geschieht durch diese AmObocyten resp. Archaocyten. Die neugebildeten Gastral- 
zellen sondern sich und zeigen mit Ausbildung des Hohlraums auch ihre 
histologische Auspragting. Beide Arten der Neuordnung konnen in demselben 
Stuck nebeneinander vorkommen, so da6 auch hier der doppelte Modus wie bei 
der T'l^^/iya-Knospung und wie bei der ►S]^o«^7/a-Metamorphose verwirklicht ist: 
Kammerbildung a) direkt aus GeiBelzellen und b) indirekt aus Archaocyten, und 
dies beides in quantitativen Abstufungen. Die Grriinde, die hier den doppelten 
Modus veranlassen, sind verschieden; aber das morphologische und cytologische 
Verhsdten bedeutsamerweise das gleiche. 

Auch andere Elemente, namlich dermale Faserzellen, kOnnen von den Archao- 
cyten neu geliefert werden; dies zeigt sich besonders bei der Rekonstruktion 
der Rinde, wenn an ihr geniigend groSe Markinseln stehen geblieben sind, um 
dennoch eine Erholung zuzulassen. Solche Versuche sind in Erganzung der 
friiheren von mir (1910, p. 371) nachtraglich angestellt worden. Man sieht als- 
dann in dem sparlichen Netz neue bedeutend grOSere und plasmareichere Zellen 
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ihre Fasern ausbreiten als erste Anlage der neuen Netze, und diese mit zu- 
nehmender Verkleinerung der Elemente dichter werden. 

Im iibrigen machen diese neugebildeten Dermalzellen sowie die noch vor- 
handenen Faserzellen die Ausbildungsstufen durch, die sie bei der Riickbildung 
umgekehrt durchlaufen haben. Es treten zunachst beim Auseinanderweichen der 
ausfiihrenden Hohlraume die eigentlichen Auskleidungszellen hervor; doch bleiben 
diese mit den daneben befindlichen, in das sogenannte „Mesoderm" riickenden 
Faserzellen in stetem Zusammenhang, auch in ausgebildetem Zustand (s. oben p. 1 15), 
und auch ihr histologisches Verhalten ist das gleiche, die Grundform die Spindel. 
Die dermalen Auskleidezellen sind zwar meist etwas flacher, kOnnen sich aber 
strecken und ebenfalls verasteln, die „mesodernialen Faserzellen kOnnen ihrerseits 
abgeplattet sein; die F'arbreaktionen sind ebenfalls identisch. Die weitere Diffe- 
renzierung besteht in einer starkeren Ausbildung der Fasern, die sich dann doch 
verschieden zu farben beginnen (s. o. p. 113). Wie aus dem wirren Netz eine mehr 
und mehr parallele Anordnung der Fasern zu Ztigen wird und wie diese Ziige sich 
„entsprechend der mechanischen Inanspruchnahme" im Sinne Roux' weiter ordnen, 
habe ich bereits in der fruheren Studie erwahnt. Auch die Art und Weise, wie 
bei der Riickbildung die Geflechts ziige an isolierten Rindenstiicken sich auf- 
lOsen und zu einem in alien Richtungen des Raumes ausgespannten Netzwerk 
werden, ist ein beredtes Zeugnis fiir die „funktionelle Anpassung**, ebenso wie die 
korbartige Durchflechtung bei der Neubildung, wobei immer die tangentiale 
Hauptanordnung erstrebt wird (s. 19 10, Textfig. 3 und 4, p. 367 und 370). 



Anhang: Versuche fiber die spontane Vereinigung von Chondrosia- 

Fragmenten. 

Mit der Neudifferenzierung der Fasern ist auch die Frage wieder beriihrt, 
welchem der besonderen Dermalgewebe die Fahigkeit der Kontraktion zuzu- 
schreiben sei, den Zugen, woran bei deren Haufung und bei der Lage in der 
Rinde zuerst gedacht werden kOnnte, oder dem Netz resp. seinen Zellen. Schon 
die obigen Erwagungen uber die Anordnung der Ziige sprechen mehr fiir deren 
Stutzfunktion, ferner fallt fiir die Netzzellen als Elemente der Kontraktilitat ihre 
grOBere Urspninglichkeit in die Wagschale, die auch bei Rflck- und Neubildung 
zutage tritt. Entschieden wird aber die Frage durch einen Nebenbefund bei 
Experimenten, die eigentlich zu ganz anderen Zwecken neuerdings von mir an- 
gestellt wurden. 

Aus CAowrfro^ia-Exemplciren, die mir durch die Freundlichkeit des Herrn 
Dr. Krumbach aus Rovigno im Januar 1910 zugekommen waren, wurden eine Anzahl 
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verschiedenartiger Ausschnitte gemacht, um die auBeren Bedingungen der Regene- 
ration weiter zu studieren, und diese Auschnitte teils in kiinstliches karbonatfreies 
und in Ca-freies Seewasser, teils in natiirliches filtriertes, gebracht, und KontroU- 
exemplare in gewOhnlichem Seewasser belcissen. In Triest hatte ich wegen der 
grOBeren Haltbarkeit und Vitalitat seinerzeit Stiicke mittleren Alters von 2 — 3 cm 
Durchmesser zum Zerschneiden gew^hlt; die hier benutzten Stiicke waren aus- 
gewachsene Krusten von 15 — 20 cm Durchmesser und mehreren Zentimeter H5he. 
Die Kleinheit der Ausschnitte wurde aber festgehalten, Wurfel, mOglichst eckig 
aus Marksubstanz von nur 2 — 3 mm Durchmesser, ahnliche Scheiben und Wurfel 
aus Rinde, und Sektoren aus Mark und Rinde von etwa i cm Durchmesser her- 
gestellt und solche zu mehreren in die entsprechenden Glaser verteilt. 

An alien Kulturen, die in kiinstlichem (sowohl karbonat- wie Ca-freiem) 
Seewasser weitergeziichtet wurden, zeigte sich nun iibereinstimmend, bereits am 
zweiten Tage, eine sehr merkwiirdige Erscheinung. Einige der kleineren Stiick- 
chen, die sich urspriinglich doch alle in einiger Entfernung voneinander in der 
Zuchtschale befanden, waren miteinander verklebt. Diese Verklebung schritt in den 
nachsten Tagen weiter vor, sowohl dadurch, da6 die zuerst lockere Verbindung 
zwischen den vereinigten Sttickchen eine innigere wurde, als auch dadurch, da6 
neue Sttickchen dazu kamen, Stiicke aus je 2 Ausschnitten bestehend, wieder mit- 
einander verwuchsen und schlieBlich ganze Konglomerate gebildet wurden, die 
aber durch die Verschiedenheit des Mark- und Rindengewebes ihre heterogene 
Zusammensetzung noch deutlich erkennen lieBen (Taf. 8, Fig. i und Textfig. 2). 

Es m6ge dies noch an Beispielen einzelner Kulturen erlautert werden ; Stiicke, 
die nur aus Rinde bestehen, werden in den Tabellen als R aufgefuhrt, Stucke, die 
nur aus Mark bestehen, als M, Sektoren, die beides enthalten, als RM, Rinden- 
stiicke, an denen kleine Markinseln stehen gelsissen w\u"den, als Rm ; in kiinstlichem 
Seewasser verlotete Stiicke durch das Pluszeichen vereinigt, also z. B. R + R, 
Oder R + M. 

In einem Glas befanden sich, am 18. Jan. zerschnitten, 4 verschiedene Mark- 
wiirfelchen, 4 langliche Rindenstttcke, davon 2 glatt geschabt, 2 mit kleinen 
Markresten, und i Sektor aus Rinde und Mark bestehend, also: 



M. 


R. 


M. 


R, 


M, 


Rm, 


M, 


Rm, 



RM. 



Am 20. frilh war ein gebogenes Rindenstiick mit einem Stuck Mark auf 
ganzer Flache vereinigt, ebenso ein flaches Rindenstuck mit einem anderen Stuck 
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Mark, femer ein Rindenstiick mit einem zweiten und einem Stuck Mark lose, so 
da6 nur noch i freies Markwurfelchen existierte, auBer dem Sektor, cdso: 

M + R, 

M + Rm, RM (Sektor). 

M + R + Rm, 

M, 

Am 21. war audi dies letzte freie Markrestchen mit einem der friiher ver- 
einigten Doppelstticke durch eine Gewebsbrticke, wenn auch nur locker, ver- 
bunden, also 

M + R + M, 

M + Rm, RM (Sektor) 

M + R + Rm, 

am 22, war eine weitere Vereinig^ng zweier kombinierter Stiicke zu einer Kette 
eingetreten 

M + R + M + M + Rm, dan eben 

M + R + Rm der Sektor. 

Das eine Konglomerat wurde in nattirliches Seewasser ubergefiihrt, um eine 
noch innigere Vereinigung zu erzielen, das andere konserviert 

Eine zweite Versuchsreihe zeigte beim Beginnn : 

1 8. Jan. Rm, M, RM. 

Rm, M, 

R, M. 

20. „ Rm + Rm ■\- M, sonst unverandert : 

R; M, RM. 

M, 

21. „ Rm+Rm + M, 

R + M, 

M, RM. 

22. „ Rm -f Rm -f M + M, 

R 4- M. RM. 

25. „ Rm, 

Rm + M + M, 
R + M, RM. 

Hier war ein Rttckschritt eingetreten, ein RindenstQck wieder abgelOst, sonst 
aber alle Rindenteile mit Markresten in auffalliger Proliferation, der Sektor hier, 
wie im andern Versuch, am- ISngsten selbstandig. 
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27. Jan. Rm, 

Rm + M4-M + R + M + RM. 
Also ist mit Ausnahme eines kleinen Rindenstflckes, das aber Markinseln 
besafi, sich vOllig abgerundet und fast regeneriert hatte, eine Vereinigung samt- 
licber Stucke zu einem einzigen, und zwar festgeffigten Konglomerat ein- 
getreten, wie es auch Taf. 8, Tig. i darstellt. 



TextHg. 2. Schnittbild durch eio KongloTncnil kleiner StiickcheD von Chendrosia. Auf dem Schnitl 
sind 7 verschiedene StUcke (l^VIT) gecroffen, die sich in gaoz willkarltcher Weise {Rinde an Mark, Rind« 
an Rinde, Rinde nach auOen etc) msammengcfugt hatrcn. 

In manchen Fallen war die Vereinigung locker, so da6 sie sich beim Konser- 
vieren oder SchOtteln lOste, me ist aber nach einigen Tagen sehr fest, trotzdem 
noch ein deutlicher Zwischenraum zwischen den einzelnen Ausschnitten zu erkennen 
war und trotzdem nicht immer entsprechendes Gewebe aneinander kam. Der 
Zwischenraum wird durch zahlreiche BrUcken von Faserzellen aberquert (s. Text- 
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fig. 2 und Fig. 22^ Taf. 10), und so fein jede einzelne ist, so fest halten sie doch 
in ihrer Gesamtheit, gleich den Faden Gullivers. Da6 ausgesprochenes Rinden- 
gewebe mit Ziigen auf Mark mit Kammerresten trifft, hindert die Vereinigung 
nicht; die beiden Teilen gemeinsamen Netze liefern in entsprechender Riick- 
differenzierung (s. oben) die verbindenden Elemente. 

Ob diese nun so wenig passend aneinandergesetzten Fragmente (s. den Schnitt) 
sich noch nachtrS.glich auch innerlich miteinander vereinigen und eine Umordnung 
und Regulation zu einem einheitlichen SchwammkOrper durchmachen, ist eine 
Frage, die noch an weiterem Material zu priifen ist; die meisten der Konglomerate 
mufiten diesmal innerhalb der ersten Woche konserviert werden. Ebenso soil noch 
naher untersucht werden, auf welchen Ursachen dies auff^lige Vereinig^ngs- 
bestreben beruht, das sein Analogon ubrigens in der von mir filr Foramini- 
feren beschriebenen Plasmogamie in kiinstlichem Seewasser hat (1907). Jeden- 
falls kann man, wenn man einmal darauf aufmerksam geworden ist, ein aktives 
langsames Vorriicken der einzelnen Stiickchen im Glase beobachten. Unter dem 
Mikroskop zeigt sich, daB dabei pseudopodienartige Fortsatze in lebhafter Be- 
wegung beteilig^ sind. Diese gehen von dermalen Zellen aus, wie sie an der 
Auskleidung der Gange beteiligt sind, und wie sie in netzfOrmiger Anordnung 
sich an der neu geschaffenen freien Oberflache finden. Diese vielzelligen Fortsatze 
kOnnen sich, wie ich iibrigens in der Entwicklung anderer Spongien gefunden 
habe, noch weit hinaus iiber den eigentlichen KOrper des Schwammchens erstrecken, 
seinen Durchmesser um ein vielfaches Qbertreffend, und sehr verschiedene An- 
ordnung zeigen. Auch die Sycandra Gemmulae machen ubrigens Eigenbewegungen 
(s. oben). Hier zeigen die Fortsatze in der naheren Umgebung des kompakteren 
KOrpers noch eine allseitige Ausbreitung, je weiter hinaus aber, desto mehr wird 
eine bestimmte Richtung bevorzugt, so dafi die Netzmaschen ganz gestreckt 
erscheinen, wie es auch dann der Fall ist, wenn sich zwei Schwammstiickchen 
glticklich erreicht haben (Fig. 22), Wodurch es bedingt ist, da6 die Fasern mit 
ihrem klaren Protoplasma gerade in dieser bestimmten Richtung arbeiten, muB 
noch naher untersucht werden, und von irgendwelchen „Tropismen** zu reden, 
erscheint mir darum verfruht. Jedenfalls ist aber damit die andere friiher 
bereg^e Frage entschieden, daB namlich die Netze und nicht die Ztige die 
Kontraktion bei Chondrosia besorgen. Damit ist ein weiteres Moment zur 
Beurteilung der Reduktionsvorgange als „Verjilng^ng", und ein neuer Vergleichs- 
punkt der so einseitig und hoch spezialisierten Chondrosia mit den primitiven 
Asconen gegeben. 
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Zusammenfassung. 

Nachdem in der Einleitung die in Betracht kommenden spongiologischen 
und allgemeineren Fragen er5rtert sind, und nachdem im beschreibenden Teil, 
wo die Tatsachen dazu Gelegenheit geben, jeweils darauf Bezug genommen ist, 
glaube ich, von einer allgemeinen theoretischen Diskussion absehen zu durfen, 
und stelle die wichtigsten tatsSchlichen Ergebnisse nebst einigen direkt an- 
schliefienden Folgerungen hier nur kurz zusammen. 

i) In den verschiedensten Spongiengruppen kOnnen durch ungiinstige Be- 
dingnngen (Kalkentziehung, Hunger, EntbloBung) Involutionserscheinungen her- 
vorgerufen werden, die der natiirlichen Gemmulation sehr ahnlich sind und nach 
einer Pause auch zu dnem Wiederaufleben ftihren. 

2) Die Involutionserscheinungen verlaufen zuerst nicht ganz gleich, etwa 
nach einem Schema riicklaufiger Entwicklung, sondern es werden je nach den 
verschiedenen Beeinflussungen verschiedene Zellkategorien betroffen; dann aber, 
wenn iiberhaupt einem Ruhestadium zugesteuert wird, und nicht einfach ein 
Absterben erfolgt, ist in alien untersuchten Schwammgruppen und bei alien 
Bedingungen eine bemerkenswerte Gleichheit der Reduktion festzustellen. Sie 
laBt sich als Vereinfachung des SpongienkOrpers zu zwei Haupt- 
schichten bezeichnen. 

3) Die Unterschiede zwischen den auskleidenden und den sttitzenden Zellen 
werden bei dieser Vereinfachung mehr und mehr aufgehoben ; bei Demospongien, 
speziell bei der untersuchten Chondrosia, tritt an Stelle der komplizierten Faser- 
ztige ein einf aches Netzwerk und dann plasmatische Fasem, die sogar eine er- 
hohte Kontraktilitat erlangen und (bei der spontanen Vereinigung von Fragmenten) 
eine Eigenbewegung des ganzen Schwammchens verursachen kOnnen. Bei Kalk- 
schwammen lassen sich keine Unterschiede mehr zwischen oberflachlich und tiefer 
gelegenen Porenzellen und zwischen diesen und den gewOhnlichen Dermalzellen 
aufrecht erhalten : letztere kOnnen amOboid werden, erstere wandem, wie AmObo- 
cyten, nicht nur ins „Mesodenn", sondern auch zwischen die Gastralzellen und in 
das Lumen des Gastralraumes, wo sie zusammen mit veranderten Gastralgeii3el- 
zellen liegen. Die Unterschiede zwischen gewOhnlichen Dermalzellen und Spicula- 
bildnern erscheinen ebenso aufgehoben, wie zwischen diesen und Porenzellen. 
Letztere dienen ferner der Aufarbeitung des Materials, so da6 sie als Exkretions- 
zellen und Spiculoklasten zu bezeichnen w^ren, Niemals aber erscheinen, trotz 
aller Modulationsfahigkeit, zwischen dermalen Elementen und gastralen irgend- 
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welche Uebergange. Der Schwamm erweist sich auch hierdurch als ein zwei- 
schichtiger Organismus. 

4) Eine weitere Vereinfachung tritt durch Phagocytose ein, die durch 
syncytiale Vereinig^ng der verschiedenen Zellelemente angebahnt ist. Hierbei sind 
zunachst die kOmerbeladenen groBen Zellen tatig, die bei den KalkschwS,mmen 
sich als modifizierte Porenzellen erwiesen haben, bei den Demospongien als 
wandernde „cellules spheruleuses" der mittleren Schicht erscheinen. Diese nehmen 
zunachst die anlagemden Gastralzellen, dann auch andere Elemente auf, so da& 
sich schliefilich das Innere der „Gemniula" aus einer Masse gleichartiger kOmchen- 
beladener Zellen zusammensetzt 

5) Es ist fraglich, wie das Verhaltnis dieser kOrnigen Zellen zu den Archao- 
cyten aufzufassen ist, d. h. ob in den, der inneren Gleichartigkeit vorangehenden 
Stadien die phagocytierenden Porocyten selbst wieder von den wenigen vor- 
handenen Archaocyten aufgefressen werden, also die innere Masse der Gemmula 
schlieSlich doch nur aus urspriinglichen Archaocyten besteht — dann ware alles 
„Somatische" untergegangen und der Gegensatz zwischen Generations- und 
Somazellen gewahrt — oder ob solche kOmerbeladenen Zellen sich in Kern und 
Plcisma weiter umwandeln zu AmObo- resp. Archaocyten, also die innere Masse 
aufier aus urspriinglichen Archaocyten, noch aus riickdifferenzierten Zellen 
besteht — dann ware der Gegensatz von Soma- und Generationszellen sekundar 
aufgehoben. — Die quantitativen Verhaltnisse der Zellsorten, sowie zahlreiche 
histologische Bilder sprechen fiir die letztere MOglichkeit 

6) Jedenfalls wird in alien Fallen ein prinzipiell gleiches Ruhestadium erreicht 
aus inneren KOmerzellen und auBeren Deckzellen bestehend, die entweder epithel- 
artig (Kalkschwamme) oder geflechtartig (Chondrosia) die innere Masse umgeben. 
Diese zwei Lager sind aber nicht den zwei Schichten des SpongienkOrpers zu 
vergleichen, wie sie schon in der eben angesetzten Larve („Pupa" MiNCHlNsj zu 
erkennen sind, sondern entsprechen einer weiteren Vereinfachung (bei der auch 
die Trennung zwischen gastralen Zellen und AmObocyten verwischt ward, s. o.). 
Die Stadien kOnnen direkt den Gemmulae der SuBwasserschwamme verglichen 
werden, oder den Knospen der Tethya, wo ebenfalls eine innere Masse indifferenter 
Zellen von einer auBeren Deckschicht (da mit Spicula) umgeben wird. Auch bei 
den Gemmulae der Spong^Uen kommt die Frage 5, ob nur Archaocyten oder 
Ruckdifferenzierung, in Betracht 

7) Unter gewissen Bedingungen kann jedoch auch das pupale Stadium 
der Normalentwicklung mit diesen nattirlichen resp. kiinstlichen Gemmulae ver- 
glichen werden; dann namlich, wenn nach dem Ansetzen und der Umkehr der 
Schichten die Entwicklung nicht sofort auf die Ausbildung eines Hohlraumes 
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zusteuert Es k5nnen dann unter ungtinstigen auBeren Verhaltnissen die Gastral- 
zellen ebenfalls von Exkretions- resp. AmObocyten aufgenommen werden, und so 
ein Stadium entstehen, das innen nur aus letzteren zusammengesetzt ist Auf 
solche Weise erklaren sich wohl die Darstellungen von Delage. Doch handelt 
es sich hierbei um eine, in den normalen Entwicklungsgang einge- 
schobene Involution, und die aufgenommenen GeiSelzellen sind nicht mehr 
funktionsfahig. Dies zeigt sich auch bei Neubildung. 

8) Der Wiederaufbau der Schwammchen aus den „Gemmulae*' geschieht 
dadurch, da6 die AmObocylen zuerst neue dermale Elemente (bei Sycandra 
Spiculabildner, bei Chondrosia Faserzellen) produzieren, dann auch neue Gastral- 
zellen, und dementsprechend die Bildung der Hohlraume folgft 

9) Die Frage nach der Homologisierung der Schichten des SpongienkOrpers 
erfahrt durch die tatsachlichen Zellgruppierungen bei der Involution neue Be- 
leuchtung. Die Riickdifferenzierung macht nicht bei den Keimblattern Halt, 
sondern es wird ein indifferenter Zustand vor der Blattauspragung erreicht, der 
nicht der Normalentwicklung, sondern Knospenbildung entspricht. Die Frage 
spitzt sich also auch hier auf das Verhaltnis der beiden Schichten zu- 
ei nan der, resp. darauf zu, was urspriinglicher ist, die GeiBelzelle oder die 
Archaocyte, wie schon bei der P/aAjma -Entwicklung von mir erOrtert wurde 
(1909, p. 184). Jedenfalls ist hier ein weiterer Anhalt daftir gegeben, nicht die 
GeiBelzelle als ursprUnglich anzusehen, weil sie nicht nur selbst, je nach Bedarf 
frtiher oder spHter, differenziert wird (Vergleich der beweglichen Larve mit der 
Knospe [s. 1908, p. 282]), sondern auch am friihesten ruckdifferenziert wird, resp. 
ganz eingeht. Mit der Theorie eines Choanoflagellatenvorfahrs ist dies kaum in 
Einklang zu bringen. 

10) Wenn wirklich Exkretions- und Porenzellen sich weiter zu AmObo- und 
Archaocyten riickdifferenzieren kOnnen (s. Absatz 5), so ware damit ein Anhalt 
gegeben, wie es unter bestimmten ungiinstigen Bedingungen zur Auspragung" 
von Propagationszellen kommen kann (s. R. Hertwig), allerdings hier nicht zu 
Geschlechtsprodukten , sondern zu Fortpflanzungszellen im allgemeinsten Sinne, 
ftir die ungeschlechtliche Vermehrung. Ferner ware hier ein materieller Anhalt 
vorhanden, wie die „Implikation des Expliziten'*, die Uebertragung des Kompli- 
zierten, Somatischen auf wenige Propagationselemente (s. E. SCHULTZ) mOglich 
ware. Auch hier wiirden ganze Zellen, nicht bloBe Kerne als Tr^ger funktionieren. 
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Brkl&rung der Abbildungen. 

Tafel 8. Habitusbilder, Totalpraparate. 

Fig. I. Konglomerat von kiinstlichen Ausschnitten aus Chondrosia renU 
formis, die sich von selbst in karbonatfreiem Seewasser wieder zusammengesetzt 
haben. 

Fig. 2, 3, 4. Involutionsstadien von Sycandra raphanus in karbonatfreiem 
Seewasser. • 

Fig. 2. Zerfall in grOBere Fladen, am Oscularteil noch normales Gewebc 
und natttrliche Nadelanordnung. 

Fig. 3. Zerfall in Strange, aus dem mittleren (Tuben-) Teil des Korpers. Der 
WeichkOrper vom Skelett zurQckgezogen. 

Fig. 4. Weiterer Zerfall der Strange in einzelne ovale KOrper und Kugeln 
(„kunstliche Gemmulae**). 

Fig. 5. Der Zerfall einer verzweigten Ascandra-^bhre (Leucosolenia lieber- 
kuhnii?), Zum Teil noch die normale Anordnung erhalten, wenigstens im Skelett, 
von dem sich der WeichkOrper zuruckgezogen hat. Verschiedene Stadien der 
Involution (auch in der Natur) auf kleinem Raum vereinigt, von der fast normalen 
Rohre bis zur „Gemmula". 

Tafel 9 und 10. Schnittbilder meist 600:1. 

In alien Figuren bedeutet: 
am = AmObocyte, 
ch = Choanocy te, 
ch^-^ Choanocy ten, die ihre normale Lagerung aufgegeben haben, 

d = gew6hnliche dermale Zelle, 
rfj = Dermalzelle amOboid verandert, 
Ar= kdrnerbeladene Zelle (porenzellenahnlich, zuerst meist im Gastral- 

lumen sichtbar), 
po = offener Porus, 

^Pu ^Pif ^4 =Spicula (Ein-, Drei- und Vierstrahler), 
5/> = Spicula auBerhalb des WeichkOrpers. 

Tafel 9. Sycandra raphanus, 

Fig"' 6- Querschnitt durch zwei benachbarte Tuben. Lockerung des gastralen 
Epithels, exkretorische Zellen mit Detritus und gastralen Zellen im Innern. 

Fig. 7. Weitere Involution, ebenfalls zwei benachbarte Tuben getroffen 
(oben und unten auf der Zeichnung) jede aber wieder in ejnzelne Herde zerlegt. 
Die Spicula im Innern angenagt. (Doppelt konturiert.) Gastrale Zellen mit den 
Exkretionszellen zusammenhangende Nester bildend. 
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'Fig. 8. Weitere Riickbildung zur Strangform (vgl. Habitusbild, Fig. 3!). 
Strange von der Hauptmasse der Spicula (5/>) zuriickgezogen ; andere Spicula (5;^i, 
sp^y angenagt im Innern. Choanocyten zum Teil mit den Kornerzellen direkt ver- 
einigt; an einigen derselben noch offene Poren. Grundsubstanz noch reichlich, an 
einigen Stellen (gal) besonders stark und gefarbt hervortretend. 

Fig. 9. Etwas andersartiges Stadium, zum Teil, weil zeitlich friiher und zum 
Teil, weil aus der Osculargegend. Grundsubstanz reichlich, Gastralzellen besonders 
sparlich gegeniiber den Dermal- und „Exkretions"zellen. Zerfall in einzelne Strange 
auch hier erkennbar. 

Fig. 10 u. II. Weiterer und endgiiltiger Zerfall, zeitlich sowohl an Fig. 9, 
besser noch an Fig. 8 unterer Teil anschlieBend. Grundsubstanz verringert, innere 
Zellen dichter aneinanderschlieBend, Choanocyten zum grOBten Teil von KOrner- 
zellen aufgenommen. 

Fig. II. Schnitt durch die ,,Gemmula". AuBen ein gutschlieBendes Epithel 
von Dermalzellen, innen eine gedrangte Masse fast gleichartiger KOrnerzellen. In 
einigen derselben auch Zell- und Spiculareste; einzelne Spicula daneben. 

Fig. 12. Damit zum Vergleich Schnitt durch ein junges eben angesetztes 
Stadium aus der Normalentwicklung, das keinen gastralen Hohlraum besitzt, um 
zu zeigen, da6 hier die innere, kompakte Masse vorzugsweise aus Choanoc)^en 
besteht. 

Fig. 13. Aufsichtsbild eines anormal verlangsamten Entwicklungsstadiums 
(durch Verschmelzung zweier Larvenindividuen entstanden) in gew6hnlichem See- 
wasser; zeigt die innere Masse ausnahmsweise nicht aus Choanocyten, sondern aus 
groBen KOrnerzellen bestehend. sp\ unregelmaBige Spicula. 

Tafel 10. 

Fig. 14. Sycandra raphanus. Angesetztes Entwicklungsstadium nachtrag- 
lich in karbonatfreies Seewasser gebracht. Gastralraum kollabierend, seine Zellen 
zum Teil mehrschichtig,* mit kOrnerbeladenen Zellen und Detritus (ob zellig? xx) 
ins Innere riickend (vgl. Fig. 6, 15 u. 20). 

Fig"- 15 — ^8. (Ascandra) Leucosolenia lieberkuhnti. 

Fig. 15. Schnitt durch ein beginnendes Involutionsstadium (etwas starker ver- 
grOBert wie die ubrigen Figuren) aus karbonatfreiem Wasser, Choanocyten an 
einigen Stellen gehauft, der Hohlraum selber bereits von KOrnerzellen (ge- 
schlossenen Porenzellen ?) ausgekleidet (vgl. Fig. 14, 6 u. 20). 

Fig. 16. Schnitt durch ein Hungerstadium. Grundsubstanz ohne Zellen (g-a/) 
extrem entwickelt. Gastralzellen nur im Innern, in Herden, dazwischen einige 
kOrnchenarme AmObocyten. 

Fig. 17. Schnitt durch einen kompakten Involutionsstrang. Gastralzellen 
zum Teil schlank erhalten und in toto abgehoben, dadurch mit den dazwischen- 
liegenden Exkretionszellen (x) larvenahnliche Bilder vortauschend. Der sonst ein- 
heitliche Gastralraum durch Dermalbalken in einzelne Herde zerlegt. 

Fig. 18. Weitere Ruckbildung des Stranges, der sich vom Nadelgerust (sp) 
.zunlckzieht Grundsubstanz schwindend, Zellen dadurch einander genahert, syn- 
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cytial, zum Teil schon Choanocyten von Exkretionszellen resp. AmObocyten auf- 
genommen. 

Fig. 19 — 22. Chondrosia reniformis 750:1. 

Fig. ig. Schnitt durch ein kleines Stuckchen normales Markgewebe (vgl. 
auch Textfig. i) mit GeiBelkammern und ausfiihrenden Kan^len (ex), um den 
direkten Zusammenhang von deren Auskleidungszellen mit den die Kammern 
umgebenden und im „Mesoderm" liegenden Faserzellen zu zeigen. 

Fig. 20. Involutionsstadium aus einem isolierten Ausschnitt vor der Re- 
generation. Im Innern der Kammern Detritus (ob zellig? xx) und wirkliche Zellen x. 
Kammerzellen ch^ zum Teil gelockert. dz Faserziige nach der Rinde zu. 

Fig. 21. Spateres Involutionsstadium. Kammerzellen mit Archaoc3rten ver- 
einigrt liegen in den Maschen eines Netzwerks; dieses selbst von einfachen 
dermalen Faserzellen gebildet. awj „Thesocyt". 

Fig. 22, Beriihrungspartie zweier von selbst verlMender Ausschnitte (durch 
amOboide gestreckte Dermalzellen verbunden). 
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I. Binleitung. 

Trotz des imposanten Versuchs ZUR Strassens, auf Grund der Riesen- 
bildungen in die Kausalit^t der Ascaris-Entwicklung einzudringen, mag es vielleicht 
zweifelhaft erscheinen, ob es sich lohnen kOnne, dieses gegen experimentelle Be- 
einflussung bisher so sprOde Objekt weiterhin zu entwicklungsmechanischen Studien 
zu beniitzen. Und ich selbst mu6 gestehen, da6, iSge Wiirzburg am Meer, andere 
Objekte und Probleme mich vor dem hier bearbeiteten gefesselt hatten. AUein 
for denjenigen, der seine wissenschaftliche Befriedigung vor allem darin findet, 
den Vorgangen nachzuforschen, durch die aus den elterlichen Zeugungsstoffen 
ein neues Individuum von bestimmten Eigenschaften hervorgeht, und der, bei 
solchen Neigungen, fiir den grOfiten Teil des Jahres nicht nur mitten im I-and 
sich aufhalten, sondern ilberdies stets gewSrtig sein muB, in der Verfolgung 
eines lebenden Objekts unterbrochen zu werden, bilden die Ascaris-Eier wegen 
ihrer Unempfindlichkeit und Anspruchslosigkeit ein uniibertreffliches Material. 
Die auf einen Objekttrager aufgestrichenen Eier kann man mindestens fiir einige 
Monate trocken in einem kalten Raum aufbewahren, ohne daB sie sich verandern. 
Hat man Zeit, an ihnen zu arbeiten, so geschieht dies bei Zimmertemperatur, wo 
sie sich langsajti weiterentwickeln ; will man die Entwicklung fQr einige Zeit be- 
schleunigen, so bringt man die Eier in den Warmeschrank ; mu6 man die Arbeit 
unterbrechen, so versetzt man sie wieder auf beliebig lange Zeit in Kalte, um sie 
bei der Fortsetzung der Arbeit ebenso wiederzufinden, wie man sie verlassen hat. 

Nimmt man hinzu, da6 sich das ganze Jahr hindurch unbegrenzte Mengen 
dieser Eier zur Verfugung halten lassen, da6 vieles, was an anderen Keimen nur 
durch komplizierte Preparation ermittelt werden kann, sich im Leben verfolgen 
lafit, sowie endlich die Einfachheit des Studiums der konservierten Objekte, so 
sind dies Vorzuge, die manche Nachteile aufwiegen. 

Und dazu kommt noch, daS sich nun doch auch fiir diese als fast unangreif- 
bar geltenden Eier allmahlich einige brauchbare experimentelle Methoden haben 
ermitteln lassen. Neben den Naturexperimenten der Riesenbildung und Doppel- 
befruchtung ist es einerseits die AbtOtung einzelner Keimesteile durch ultra- 
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violettes Licht, andererseits das Zentrifugieren, wodurch mit grofier Sicherheit 
und Genauigkeit Einfliisse auf den sich entwickelnden Keim ausgeQbt werden 
kOnnen. Zu diesen Methoden werden sich ohne Zweifel andere gesellen und sich 
mit ihnen in verschiedener Weise kombinieren lassen. Und so bin ich uberzeugt, 
dafi, wenn erst einmal alles herausgearbeitet sein wird, was unser Objekt der 
experimentellen Forschung gewahren kann, das Ascaris-Ei sich voUberechtigt 
neben die klassischen Objekte entwicklungsphysiologfischer Forschung wird stellen 
diirfen, nicht nur Bekanntes bekraftigend oder modifizierend, sondern mit funda- 
mentalen Ergebnissen, die anderswo nicht zu gewinnen sind. 



II. Vorbemerkungen fiber die normale Bntwicklung. 

Pur das Verstandnis der in dieser Arbeit mitgeteilten Tatsachen ist Ver- 
trautheit mit den ersten Stadien der normalen Ascaris-Ontogenese unerl^lich. Zu 
diesem Behuf sei auf die Darstellung ZUR Strassens von 1896 und auf die 
meinige von 1899 verwiesen; letztcre ist insofern giinstiger, als die von mir seit 
1892 benutzten Bezeichnungen der einzelnen Blastomeren durch Buchstaben und 
F£U"ben nunmehr von alien Autoren (Spemann 1895, ZlEGLER 1895, ZojA 1896, 
ZUR Strassen 1Q03, 1906, H. MOller 1903) akzeptiert worden sind. 

Damit nun der Leser wenigstens das fiir den vorliegenden Zweck Wichtigste 
gleich bei der Hand habe, schicke ich einige Bemerkungen tiber die normale 
Entwicklung voraus. 

Die Ontogenese der Ascaris^Arten ist bekanntlich dadurch ausgezeichnet, dafi 
sich der Chromatinbestand des Eies nur auf die eine Tochterzelle und von dieser 
wieder nur auf die eine usw. forterbt, wogegen in der jeweiligen Schwesterzelle 
(bei deren Teilung) das Chromatin umgeformt und zum Teil abgestofien wird, ein 
Vorgang, den wir seit Herla (1893) als Diminution bezeichnen. 

Deis hieraus sich ergebende Furchungsschema, wie ich es (1892) entworfen 
habe, ist mit den Modifikationen, welche die Untersuchungen von zuR Strassen 
(1896) und H. MCller (1903) hinsichtlich der Schicksale der einzelnen Zell- 
familien notwendig gemacht haben, auf p. 135 gezeichnet. In diesem Schema be- 
deutet der schwarze Kreis eine Zelle mit „Urchromosomen", der weifie Krcis 
eine Zelle mit diminuiertem Kern, d. i. mit „somatischen" Chromosomen. Der 
von vier schwarzen Punkten umstellte weifie Kreis bedeutet eine Zelle, bei deren 
Teilung die Diminution stattfindet. Diesc letzteren Zellen habe ich „Ursoma- 
z ell en" genannt und als S^, S2 usw. unterschieden ; die jeweiligen Schwester- 
zellen, in denen sich der Chromatinbestand des Eies forterbt, bezeichne ich als 
„Stamm zellen" und unterscheide sie als P,, Pg usw. 



Die Potenzen der Ascaris-Blastomeren bei abgeiinderter Furchiing. 



135 



Die Stammzelle P4 ist die Urge sch lech tsz ell e des neuen Individuums; 
sie liefert durch lauter gleichartige Teilungen dessen GeschlechtszeUen ; die Ge- 
samtheit der ubrigen Zellen reprasentiert das Soma. 
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Wahrend die Stammzellen in den Abbildungen keine Farbe tragen, ist 
jede Ursomazelle mit einem bestimmten Ton versehen, der auch fiir ihre Ab- 
kommlinge, wcnn n5tig in verschiedenen Nuancen, gebraucht wird. 

Die Ursomazelle i ist gelb, 
I* f> 2 „ blau, 

3 » rot, 
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Um fur spatere Furchungsstadien eine mOglichst einfache Nomenklatur zu 
erhalten, ist jede Ursomazelle in folgender Weise noch mit besonderen Buch- 
stabcn bezeichnet. 

Die Ursomazelle i (gelb) heiBt AB; sie spaltet sich in zwei hinter- 
einander gelegene Zellen A und B, und jede von diesen zerfeUt dann in eine 
rechte und linke ZcUe: a— a, b — li. Diese Zellen liefern in ihren weiteren Ab- 



i) Ich habe fruher eine Stammzelle P^ angegeben, deren Existenz von den anderen Autoren be- 
stritten wird. DaB aber wenigstens ausnahmsweise die Zelle P^ sich nochmals in zwei ungleichwertige 
Zellen: P, und S^, teilt, daran glaube ich festhalten zu miissen. 
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kOmmlingen ein gleichartiges Epithel, das den weitaus grOBten Teil des Ekto- 
derms darstellt (Ektoderm I). 

Die Ursomazelle 2 (blau) heiBt EMSt Sie teflt sich in zwei hinter- 
einander gelegene Zellen: in die Zelle MSt (dunkelblau), die Urzelle fiir das 
Stomodaeum und den grOfiten Teil des Mesoderms (Mesoderm I); und in die 
Zelle E (hellblau), die Urzelle des Entoderms. 

Die Ursomazelle 3 (rot) heiBt C. Aus ihr leiten sich die sogenannten 
SchwanzzeUen ab, die das Ektoderm erganzen (Ektoderm II), sowie, nach MtTLLER, 
ein Teil des Mesoderms (Mesoderm III). 

Die Ursomazelle 4 (braun) heiSt D und beteiligt sich in ihren Ab- 
kOmmlingen am Aufbau des Mesoderms (Mesoderm II). 

Ich gebe nun hier, mit Riicksicht auf gewisse, unten zu besprechende 
Verhaltnisse, einige Bilder der ersten Furchungsstadien nach dem Leben wieder. 
Sie sollen zugleich dazu dienen, die Eigentiimlichkeiten der ersten Kliiftungen 
zu illustrieren. Aehnliche Abbildungen nach lebenden Keimen hat bereits ZUR 
Strassen (1906) verOffentlicht. Von diesen unterscheiden sich die hier reprodu- 
zierten dadurch, dafi sie die Unterschiede in GrOSe und Dottergehalt der Blasto- 
meren besonders deutlich ausgeprSgt zeigen. 

Schon vor der Teilung ist in den Eiern vieler, aber durchaus nicht aller 
Ascaris-Weibchen durch die Anordnung des Dotters eine Heteropolie markiert: 
der eine Pol ist dotterarm, und in der hierdurch kenntlich gemachten Achse 
streckt sich das Ei zum Zweck der Teilung ^). So erhalt die eine Zelle, und zwar 
die gr56ere, weniger Dotter als die kleinere (Fig. A). Sowohl die GrOfien- eds 
auch die Dotterdifferenz der beiden Blastomeren sind jedoch bei verschiedenen 
Weibchen sehr verschieden stark; sie kOnnen sogar ganz fehlen. 

Ich habe friiher die grOfiere obere Zelle als die animale, die untere als die 
vegetative bezeichnet. zUR Strassen unterscheidet sie als dorsal und ventral 
und nennt die von ihnen abstammenden Zellgruppen die Dorsal- und die 
Ventralfamilie. Ich werde kiinftig gleichfalls diese Ausdriicke gebrauchen. 

Die dorsale Zelle ist die Ursomazelle i (AB), die ventrale die Stammzelle i 
(Pi). Der Gegensatz zwischen den beiden Blastomeren, der sich, wie soeben be- 
schrieben, meist schon in der GrOBe und dem Dottergehalt zu erkennen gibt, 
manifestiert sich weiterhin durch die Richtung der nachsten Teilung; Pj teilt 
sich in der Richtung der vorigen Teilungsachse in EMSt und P^; AB teilt sich 
senkrecht dazu in A und B (Fig. B). So entsteht die merkwurdige T-Figur, die 
durch Umklappen des Langsbalkens zum Rhombus wird (Fig. C). Durch die 



i) Vor Kurzem konnte ich mitteilen (1910), daB sich die Ascaris-Eier einige Zeit vor der Teilung 
in einer Richtung verlangern, die auf der definiliven Teilungsrichtung senkrecht steht. 
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Richtung des Umklappens werden das Vorn und Hinten des Embryo deutlich; 
Fig. C und die folgenden zeigen den Keim von seiner rechten Seite. 

Wie die Teilung des Eies selbst, so fohrt auch die Teilung von P, bei 
manchen Weibchen zur Bildung von Tochterzellen, die in GrOBe und Dotter- 

B 



Fig. D. Fig, E. 

menge erheblich verschieden sind; stets ist in diesem Fall die 2^1Ie EMSt grOlJer 
und dotterreicher als Pj {Fig. C, D). 

Die Vermehrung der vier Zellen auf acht geht in der Weise vor sich, daB 
sich die dorsalen Zellen A und B je in eine rechte und eine linke Zelle (a— a, 
b— p} teilen {Fig. D), die ach alsbald in streng gesetzmaSiger 
Weise asymmetrisch gruppieren. Die Ventralfamilie halt bei 
ihrer Teilung an der einreihigen Anordnung in der Median- 
ebene fest {Fig. E); EMSt zerfallt in MSt und E, P, in Pg 
und C. Diese vier Zellen bilden miteinander einen Bogen, 
Auch bei diesen Teilungen kommen Differenzen in GroCe 
und Dotterreichtum der Schwesterzellen vor, HSufig ist P^ 
kleiner als C; nicht selten erhalt E mehr Dotter zugeteilt 
als MSt. 

FOgen wir noch hinzu, daS — wie es in dem Schema 
der Fig, F au^edriickt ist — beim nichsten Teilungsschritt 
der Ventralfamilie die vorderste und hinterste der vier Zellen Fig, f. 
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sich in eine rechte und linke teilen (MSt in mst und [tot, C in c und 7), die 
beiden mittleren aber in eine vordere und hintere (E in E I und E II, P3 in P4 
und D), so ist damit das fur unsere Zwecke Notigste uber die Zellengenealogie 
gesagt 



III. Die Bntwicklung doppeltbefruchteter Bier. 

Dispermie laiJt sich bei Ascaris nicht kQnstlich hervorbringen. Man muB 
die dispcrmen Eier aussuchen, die sich gelegendich, meist sehr spSxlich, unter 
den normalen finden. Da die Eier wegen des Dotters ziemlich undurchsichtig 
sind, wird sich die Dispermie kaum jemaJs im ungeteilten Ei erkennen lassen; 
erst durch die simultane Vierteilung txitt sie hervor. 

Ich habe frtther (1904 b) fur das Ascaris-Ei zwei Typen dispermer Furchung 
beschrieben: einen, bei dem der fiir das normale Vierzellen-Stadium charakteri- 
stische senkrechte T-Balken einmal, den anderen, wo er zweimal auftritt. 
Inzwischen ist mir noch ein dritter Modus vorgekominen, bei dem der senkrechte 
T-Balken dreimal vertreten ist^). 

Da das Auftreten dieses radial vom Keimzentrum wegstrebenden Zellen- 
pazu'es in der Beschaffenheit der Zelle Pj seinen Grund hat, so unterscheide ich 
die drei Modi kurz als: 

Typus mit einer Zelle Pi 
Typus mit zwei Zellen P^ 
Typus mit drei Zellen Pi. 

A. Die Entwicklung bis zum Stadium von 16 Zellen. 

Typus I. 

Disperme Eier mit einer Zelle Pi. 

Alle Keime, die ich von diesem Typus beobachtet habe, zeigten, als ich sie 
auffand, die vier simultan entstandenen Blastomeren zu einem Tetraeder an- 
geordnet. Wie sich spater ergeben wird, darf daraus nicht geschlossen werden, 
daJB sich die vier Zellen in tetraCdrischer Stellung voneinander abgeschniirt haben. 
DaB aber beim Typus I tetra^drische Anfangsstellung wenigstens vorkommt, 
schliefie ich aus dem in Fig. i (Taf. 1 1) abgebildeten Fall, wo das Tetra^der sich 
nachtraglich zu einem Rhombus umformte. Denn es ist kaum anzunehmen, dafi 



i) Zwei Keime dieser letzteren Art hatte ich schon fniher beobachtet, aber wegen ungiinstiger 
OrientieruDg nicht tichtig gedeutet. 
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aus quadratischer oder rhombischer Anfangsstellung zun^chst die tetraGdrische 
entstanden ist, um dann wieder zu einer ebenen Anordnung zurackzukehren. 

Hinsichtlich derGrOBe der vier Zellen ist hervorzuheben, dafi nach meinen 
Erfahrungen diejenige, welche sich spater als Pj erweist, gewOhnlich deutlich 
grOfier, niemals aber kleiner ist, als die drei anderen, die unter sich gleich zu 
sein scheinen. 

Die Entscheidung, welchem der drei Typen ein Keim angehOrt, bringt stets 
der nUchste Teilungsschritt. Die Zellen teilen sich entweder so, dafi die beiden 
Tochterzellen mOglichst gleichmafiig dem tibrigen Teil des Keimes aufliegen, oder 
so, dafi die eine Tochterzelle sich vom Gesamtkeim abwendet, so dafi sie zund^chst 
meist nur auf ihrer Schwesterzelle aufsitzt. Dies ist also das Gleiche, was im 
nonnalen Keim die Zelle Pi tut, wenn sie durch ihre Teilung in EMSt und Pg 
den Stamm der T-Figur bildet 

Das Spezifische unseres T3rpus I ist, wie oben schon erwShnt, dieses, dafi 
nur eine der vier Zellen — bei vorhandener GrOfiendifferenz die grOfite — sich 
in dieser Weise teilt. Wir geben ihren AbkOmmlingen auch hier die Be- 
zeichnungen EMSt (blau) und Pg (weifi), und nennen diese Gruppe die Ventral- 
fa mil ie. Die drei anderen Zellen entsprechen in ihrem Verhalten der Zelle AB 
(gelb) des normalen Keimes; es sind also bei unserem Dispermie-Typus I drei 
Dorsalfamilien vorhctnden. 

Die weitere Entwicklung sei zun£k:hst an dem Embryo der Fig. i verfolgt. 
Nachdem sich (b) die vier Zellen zu einem Rhombus geordnet haben, teilt sich (c) 
zuerst die Zelle P, in EMSt und Pg. Von Anfang an ist Pj der einen Dorsal- 
zelle stark genahert und mit dieser kommt sie alsbald in breiten Kontakt (d). 
Diese Seite des Keims wird dadurch zur hinteren gestempelt; wir sehen also den 
Embryo in alien folgenden Figuren annahernd von seiner linken Seite. In e, f 
und g verfolgt man die Teilung der drei DorsalzeUen. Auf eine Vergleichung 
der Teilungsrichtungen mit derjenigen der normalen Zelle AB gehe ich nicht ein. 

In Fig. I h voUzieht sich die- nachste Teilung der Ventrcilfamilie. In vOllig 
typischer Weise entsteht eine einfache Reihe von vier Zellen, die wir als MSt, 
E, Pg und C bezeichnen durfen. In Fig. 1 1 sehen wir diese vier ZeUen zu einem 
Bogen angeordnet, der vollkommen den Verhaltnissen eines normalen Embryo 
bei seitlicher Ansicht entspricht. (Man vergleiche z. B. meine Figg. 12 a und 13 a 
in der Festschrift f. Kupffer). Aber w^hrend diesem vierzelligen Bogen normaler- 
weise nur vier primare Ektoblastzellen aufruhen, sind es in unserem Falle z w 1 f, 
indem sich die sechs gelben Zellen inzwischen wieder geteilt haben. 

Ich hatte die Absicht gehabt, den Keim noch bis zur nachsten Teilung der 
Ventralzellen sich entwickeln zu lassen. Da er jedoch durch den Druck des 
Deckglases etwcis abgeplattet worden war und unter dieser Pressungzu leiden schien 
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— besonders die unaufhOrlichen amOboiden Bewegungen der vier Ventralzellen 
schienen mir darauf hinzudeuten — totete ich ihn auf dem erreichten Stadium ab. 

Das gefarbte Pr^parat ist in Fig. i n und o gezeichnet; n bietet den Embryo 
in Oberflachenansicht von der linken Seite dar; in o sind bei gleicher Lage die 
tief gelegenen gelben Zellen dargestellt. Wie nach der Furchungsart zu erwarten 
war, enthalten die z wOlf gelb gezeichneten Zellen diminuierte Kerne ; und die Be- 
schaffenheit der DiminutionskOrner beweist, da6 auch in den dreien, die gerade 
wieder in Teilung begriffen sind, die Diminution schon mindestens bei der vorigen 
Teilung erfolgt sein mu6. 

Im Gegensatz dazu weisen alle vier Zelle der Ventralfamilie urspriing- 
lichc Kerne auf. Darin liegt eine gewisse Abweichung von dem zu Erwartenden. 
Denn nach dem Vorbild des normalen Embryo soUten nur Pg und C Urchromo- 
somen besitzen, bei der Entstehung von E und MSt dagegen hatte die Diminution 
eintreten soUen. Da wir wissen, daS auch sonst die Diminution um einen Teilungs- 
schritt hinausgeschoben sein kann, so da6 sie z. B. in der normalen Dor sal - 
familie bald in der Zelle AB, bald erst in deren Tochterzellen erfolgt (vergl. 
Boveri 1899), ^"^ ^^^» wie Zur Strassen (1906, p. 47) beobachtet hat, auch in der 
Ventralfamilie unter abnormen Umstanden die Diminution in den typischen 
Ursomazellen unterbleiben kajin, wird man dieser Abweichung kein besonderes 
Gewicht beilegen miissen. Ich fuge gleich hinzu, dai3 dies der einzige Fall ist, 
wo ich in einem dispermen Keim die Chromatinzustande nicht vOllig meinen Er- 
wartungen entsprechend gefunden habe. 

Ein gewisser Grund fiir die Ausnahme kOnnte vielleicht darin erblickt 
werden, da6 in den dispermen Keimen des Typus I die Zelle P^ wahrscheinlich 
aus dem Teil des Eies entsteht, der normalerweise nur die untere Halfte 
dieser Zelle bildet, daB also EMSt in unserem Fall Plasma enthalt, das beim 
normalen Keim in die Stammzelle P3 zu liegen kommt. So lieHie sich ein 
langeres Verharren von EMSt auf dem Zustand der Stammzellen verstehen. 

Einen zweiten Embryo des Typus I, der gleichf alls vom Stadium von vier Zellen 
bis zu dem von sechzehn verfolgt worden ist, gibt Fig. 2 (Taf. 1 1) wieder. Auch 
dieser Keim wurde als tetra(idrische vierzellige Gruppe gefunden, behielt aber 
diese Gruppierung auch weiterhin bei. Die Zelle P2 sitzt zunachst rings frei auf 
EMSt auf (Fig. 2 b) und gewinnt dann, nachdem sich zwei der drei Dorsalzellen 
geteilt haben (c) AnschluB an eine dieser Zellen. Die Ansicht der Fig. 2 c laBt 
sich danach als ziemlich genaue Ventralansicht bezeichnen, woraus sich ergibt, 
daU die drei Zellen AB in ihrer Teilungsrichtung nicht allzu sehr von der nor- 
malen Dorsalzelle abweichen. In Fig. 2 f hat der Embryo, der sich hier wieder in 
ziemlich reiner Ventralansicht prasentiert, eine sehr symmetrische Gestalt gewonnen. 
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In g finden wir vier der sechs Dorsalzellen geteilt; in h ist auch die Teilung 
von Pg in Pj und C vollzogen. Wahrend dieser Veranderungen hat sich der 
Embryo in seiner Schale hin und her gedreht, und erst in i zeigt er sich wieder 
in ziemlich genauer Ventralansicht. Hier ist nun das ganz typische Verhaltnis 
von EMSt, P^ und C gut zu Qbersehen; es entspricht sehr genau dem Zustand 
meiner Fig. ii (1899), nur eben wieder mit dem Unterschied, da6 mit dieser 
typischen Ventralfamilie fast das Dreifache der normalen Ektoblastmenge ver- 
bunden ist 

In 1 endlich ist auch die Teilung von EMSt vollzogen, diese nun aber, an- 
statt in der Langsrichtung der Ventralfamilie, quer zu ihr. Dies ist ein Vor- 
kommnis, welches bei Keimen mit gestOrter Zellconfiguration nicht ganz selten 
beobachtet wird und sowohl mir selbst bei einigen anderen dispermen Keimen 
begegnet ist, als auch unter den T-Riesen ZuR Strassens sein Analogon hat 
Es kann also die Qualifizierung der fraglichen Zelle als EMSt nicht erschiittern. 

In Fig. 2 m und n ist der einige Zeit nach dieser Teilung abgetotete Em- 
bryo abgebildet Er besteht auis 16 Zellen; m gibt ihn in der gleichen Ansicht 
von der Ventralseite wieder, wie die vorausgehenden Fignren; in n sind bei 
gleicher Orientierung die vier bei tieferer Einstellung sichtbaren Zellen gezeichnet 

Hinsichtlich der Diminution entspricht der Keim vollstandig der ge- 
gebenen Deutung. Die dreimal vier Zellen der Dorsalfamilien enthalten diminuierte 
Kerne; Pg und C sind die einzigen Zellen mit ursprunglichen Kernen; in den 
beiden blauen Zellen lassen die an ihrer BerOhrungsflache liegenden kleinen 
Chromatinbrocken noch erkennen, daS bei der kurz vorher abgelaufenen Teilung 
die Diminution stattgefunden hat 

In Fig. 3 (Taf. 11) ist die Anfangsgeschichte eines dispermen Embryos 
wiedergegeben, die dadurch von dem typischen Verhalten abweicht, da6 zwar 
zuerst vier selbstandige, tetraSdrisch gruppierte Blastomeren vorhanden zu sein 
schienen, spater aber zwei davon wieder zu einer einheitlichen Kugel zusammen- 
flossen (Fig. 3a). Diese Erscheinung ist mir bei dispermen Keimen Ofter begegnet; 
sogar nachtragliche Verschmelzung von dreien der vier primaren Blastomeren 
ist mir einmal vorgekommen; dieser Fall wird unten besprochen werden. Wie 
diese Vorkommnisse zu deuten sind, kann ich nicht mit Bestimmtheit angeben. 
Nachdem ich friiher (1897) habe f eststellen kOnnen, daB inSeeigel-Eiern, die 
mehrpolige Mitosen enthalten, zwischen Polen, die kein Chromatin zwischen sich 
haben, in der Regel keine dauernde Zelldurchschniirung stattfindet, liegt es gewiB 
am nachsten, ftir die gleiche Erscheinung des Ascaris-Eies das gleiche Moment ver- 
antwortlich zu machen ; und wir werden dafQr bei Besprechung der Fig. 5 (Taf. 1 2) 
noch eine gewichtige Sttitze kennen lemen. Auf der anderen Seite allerdings 
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unterliegt es, wic ich schon 1888 mitteilen konnte, keinem Zweifel, da6 sich bei 
Ascaris um eine SphSre, die mit keiner der anderen durch Chromosomen verbunden 
1st, ein Stiick Protoplasma vollst:a.ndig und dauemd abgrenzen kann. Danach wird 
man das Verhaltnis wahrscheinlich ganz ebenso beurteilen mAssen, wie beim See- 
igel-Ei^): daB dauernde Protoplasmadurchschnurung zwischen Zentren, die nicht 
durch Chromatin verbunden sind, zwar vorkommt, aber nur in seltenen Fallen. 

Kehren wir nach dieser Abschweifung zu unserem Keim zuriick, so hat 
sich in Fig. 3 b eine der beiden einwertigen Zellen geteilt, in einer Weise, die 
dieser Zelle den Charakter einer Dorsalzelle zuweist. In Fig. 3 c teilt sich, wie 
vorauszusehen war, die doppelwertige Zelle simultan in vier Zellen. DaB ich auch 
diesen vier Zellen und ihren AbkOmmlingen den gelben Ton gebe und ihnen 
damit die Wertigkeit von dorsalen Zellen zuschreibe, wird sich im Kapitel VI 
rechtfertigen. Zuletzt teilt sich die zweite einwertige Zelle, und zwar, wie d 
lehrt, nach dem Typus der Ventralzelle Pi. Die Anordnung der Zellen ist nun 
fast identisch mit derjenigen des vorher besprochenen Keimes in Fig. 2f. In 
Fig- 3 e ist die Teilung von Pj in EMSt und P2 vollzogen ; die letztere Zelle ist 
bereits in Umklappung nach oben beg^riffen. Sie legt sich nun (f, g) so an zwei 
benachbarte gelbe Zellen an, daB ihre Schwesterzelle EMSt bei der Riickenansicht, 
in der sich der Keim von jetzt an prasentiert, verdeckt bleibt. In der Periode 
zwischen f und i vermehren sich die gelben Zellen von sechs auf zwOlf, und 
nachdem im Stadium i auch EMSt und P, sich zur Teilung bereit zeigten und 
die erstere sich dann einzuschntiren begann, wurde der Embryo getotet. Das ge- 
farbte Praparat ist in Fig. 3 k in ventraler, in 1 in dorsaler Ansicht wiedergegeben. 
Es entspricht in jeder Hinsicht unseren Voraussetzungen. Alle gelb gezeichneten 
Zellen besitzen diminuierte Kerne. Die Teilungsachsen in der Ventralfamilie sind 
in typischer Weise orientiert; es wtirde, wenn auch P^ sich geteilt hatte, die 
einfache bogenfOrmige Reihe von vier Zellen vorliegen. P2 enthalt eine Aequa- 
torialplatte mit Urchromosomen ; bei der Teilung von EMSt hat sich die Dimi- 
nution vollzogen. 

Auf den dispermen Keim der Fig. 4 (Taf. 12), der hauptsachlich wegen 
seiner spateren Entwicklung von Interesse ist, komme ich im nachsten Abschnitt 
zuruck. Als letzte Illustration fiir den Typus I gebe ich in Fig. 5 (Taf. 12) die 
Anfangsgeschichte jenes oben schon erwahnten Keimes, bei dem nach anfanglich 
scheinbarer Vierteilung durch Wiederzusammenfliefien dreier Blastomeren der 
Zustand von Fig. 5 a entstanden war. Die groBe Zelle ist also hier dreiwertig, 
und dies zeigt sich deutlich beim nachsten Teilungsschritt, wo sie den Versuch 
macht, sich simultan in sechs Zellen zu teilen (Fig. 5 b), was aber nicht gelingt 

I) Vergl. hierzu ZlKGLER (1898), E. B. Wilson (1901), Tkichmann (1903), M. BoVERl (1903). 
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So sehen wir.die Zelle in c wieder zur Kugelform zuriickgekehrt, und nun teilt 
sich die einwertige Zelle nach dem Typus Pi. Ihre AbkOmmlinge EMSt und 
Pg erfahren die normale Umklappung (Fig. 5 d, e, f ), bis sie beide der groBen 
Zelle angeschmiegt sind. Diese ist als sechswertig in den Ruhezustand zuriick- 
gekehrt und beginnt nun (g) mit einem neuen KlQftungsversucb, bei dem unge- 
fahr die zu erwartende Zahl von zwOlf VorwOlbungen 
auftritt In diesem Zustand wurde der Keim getotet 
(Fig. 5 h). Die ZeUen EMSt und Pj enthalten ur- 
sprtingliche Kerne, in dem gelben Komplex ist alles 
diminuiert. 

Die Kerne der Zellen EMSt und P, sind so abnorm 
grofi, daB sie mindestens sechs Chromosomen enthalten 
miissen. Dies aber setzt eine Teilungsfigfur des Eies 
voraus, bei welcher derjenige der vier Pole, der fiir die 
Zelle Pi bestimmt ist, mit alien sechs Chromosomen in 

Verbindung steht, wie es in Fig. G schematisch dargestellt ist. Das heifit: es 
kOnnen in diesem Ei die drei oberen Pole nicht durch Chromosomen verbunden 
gewesen sein ; und darin eben liegt eine Bestatigung fiir die oben ausgesprochene 
Vermutung, daB das Wiederverschwinden von Furchen zwischen solchen Polen 
eintritt, die kein Chromatin zwischen sich haben. 

Typus II. 

Disperme Eier mit zwei Zellen Pj. 

Als ich diesen Typus vor 6 Jahren kurz beschrieb (1904 b), bezeichnete. ich 
ihn als den haufigsten. Auch ZUR SXRASSEN, der in seinem groBen Werk 
(1906, p. 277, 282) einige disperme Eier beschrieben und abgebildet hat, scheint 
diese Furchungsart am haufigsten beobachtet zu haben. Nach meinen jetzigen 
Erfahrungen halte ich es jedoch fur kaum angangig, in dieser Beziehung etwas 
Generelles auszusagen. Ich habe seither mehrere Weibchen untersucht, bei denen 
sich alle von mir beobachteten dispermen Eier nach dem Typus III furchten. 
Man wird also nur sagen durf en : bei den Eiern des gleichen Muttertieres besteht 
eine entschiedene Pradilektion fiir die eine oder die andere ICliiftungsart. 

Der Typus II erscheint auf den ersten Blick als der verstandlichste. Ich 
habe ihn frtther als „Doppelf urchung" charakterisiert; und in der Tat: be- 
trachtet man solche Keime auf dem Stadium von acht Zellen, so sehen sie so 
aus, als hatte man zwei normale T-fOrmige Vierzellen - Keime aneinander ge- 
schweiBt. ZUR Strassens Figg. TTTTg und UUUU (p. 282, 283) liefern dafur 
gute Beispiele. Es gibt zwei Blastomeren A, zwei B, zwei EMSt und zwei P,; 
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ganz clhnlich, wie bei der regularen Furchung eines dispermen- Seeiges-Eies 
Mesomeren, Makromeren und Mikromeren in doppelter Zahl auftreten (Driesch). 

Alle Keime des Typus II habe ich erst nach der voUendeten Vierteilung 
des Eies gefunden, ausnahmslos in tetraedrischer Anordnung der vier Zellen. 
Wie schon beim Typus I erwahnt, folgt daraus nicht, da6 sich die vier Zellen 
in dieser Stellung von einander abgeschnurt haben miissen. 

In einigen FSllen entsprach die Dotterverteilung deutlich der spateren 
Furchung; zwei Zellen waren heller als die beiden anderen, sie erwiesen sich 
spater als die beiden Dorsalzellen. Dagegen ist die GroBe der Zellen kein 
Kriterium fQr ihre Qualitat. Es kommt zwar vor, daB bei vorhandenen GrOBen- 
unterschieden die beiden grOBten die Zellen AB sind ; aber manchmal, wie in dem 
Keim der Fig. 6, ist eine Zelle AB die kleinste von alien. 

Ich bilde funf Keime des Typus II ab in Figg. 6, 7 und 8 (Taf. 12), Figg. 9 
und 10 (Taf. 13). Die drei ersten sind yOUig typisch; bei den zwei letzten ist 
das Gleiche eingetreten, was uns oben beim Typus I in Fig. 3 begegnet ist, daB 
von den vier scheinbar vOllig isolierten Zellen nachtraglich zwei wieder zusammen- 
geflossen sind. 

Auch hier werden die Zeichnungen eine ins Einzelne gehende Beschreibung 
tiberflussig machen. Dadurch, dafl die Keime in verschiedener Weise zum Be- 
schauer orientiert sind, und daB auch nicht selten ein Keim, wahrend er in seiner 
Entwicklung verfolgt wurde, sich in seiner Schale gedreht hat, geben die einzelnen 
Zeichnungen verschiedene Ansichten ungefShr gleicher Stadien wieder und er- 
leichtern dadurch die Formvorstellung. 

Allgemein laBt sich sagen, daB der Uebergang vom Vier- zum AchtzeUen- 
Stadium bei unserem Typus in der Weise ablauft, dciB zwei Zellen sich in un- 
gefahr radialer Richtung teilen, die beiden andern paratangential. Fast immer 
lassen sich nach dieser Teilung aus den acht Zellen zwei vierzellige T-Figuren 
heraus erkennen, die sich in manchen Fallen ungefahr decken, in anderen einen 
Winkel miteinander bilden. Dabei sind die vier gelben Zellen entweder zu 
einem Rhombus angeordnet, oder sie kOnnen auch, wie in Fig. 8 b, eine T-Figur 
bilden. 

Falls die beiden Ventralfamilien nicht schon von Anfang an parallel neben- 
einander stehen, so gewinnen sie doch spater eine solche Beziehung. Fig. 8 ist 
in dieser Hinsicht lehrreich. Nachdem sich zuerst die eine Zelle Pj streng radial 
in EMSt und P^ geteilt hat (Fig. 8 d), ist in e auch die z weite geteilt ; und dieses 
zweite Paar steht nun zun^chst von dem ersten weit ab und halt eine andere 
Richtung ein. Durch allmahliche Zellverschiebungen aber, wie sie in f — k zu 
verfolgen sind, ordnen sich die beiden Ventralfamilien paraJlel nebeneinander, so 
daB sie schlieBlich einen ebenen Rhombus miteinander bilden, wie er in Fig. 8 
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k und 1 in schiefer Ansicht zu sehen ist Es scheint mir, da6 dieser „Ventral- 
rhombus", wie er kurz genannt sein mag, in alien Fallen des Typus II frtiher 
Oder spater erreicht wird. Wir sehen ihn in Fig. 7 d — f in Flachenansicht, in 
Fig. 6e, f in Kantenansicht. Es muB sich hier wohl um eine Anziehung der 
homologen Zellen aufeinander handeln. Die zentrifugierten Eier werden uns 
eine entsprechende Erscheinung noch deutlicher darbieten. 

Dem Ventralrhombus ruhen die vier Dorsalzellen in der Regel so auf, 
dafi zwei sich vom an die Zellen EMSt anschlie&en, wahrend die zwei anderen 
auf die eine Rache des Ventralrhombus herabgeriickt sind, wodurch diese Seite 
zur dorsalen gemacht wird. Dies ist in Figg. 8i und 7 c bei ungefahr seitlicher, 
in 7d und e bei Fld,chenansicht des Ventralrhombus zu sehen. Durch diese 
Verschiebung wird etwas ann^emd Aehnliches erreicht, wie im normalen vier- 
zelligen Keim durch das Umklappen der Ventralfamilie: die Endzelle dieser 
Familie kommt mit einer Dorsalzelle in Kontakt oder wenigstens in ihre Nahe. 
Wenn wir in Fig. 7d die rechten vier Zellen ins Auge fassen, so entsprechen 
sie in ihrer Gruppierung fast genau einem vierzelligen Keim nach Erreichung 
der Rhombenform bei dorsaler Ansicht Fur die linken vier Zellen ist diese Normal- 
gestalt nur annShernd erreicht, da die linke Zelle P^ sich mit der entsprechenden 
gelben Zelle nicht beriihrt. 

Bei dieser Aehnlichkeit des doppelt gefurchten Keimes der Fig. 7 d mit 
zwei parallel aneinander gepressten normalen ist jedoch zu beachten, dafi die 
beiden gelben Zellenpaare, von denen wir eines der rechten, eines der linken 
Ventralfamilie zugeordnet haben, nicht, wie im normalen Keim, Schwester- 
zellen sind. 

Erwahnt mag sein, dafi der gelbe Rhombus der Fig. 7 d in seiner Asym- 
metrie ebenso zur Medianebene orientiert ist, wie das vierzellige primare Ektoderm 
eines normalen Keimes. Und im Zusammenhang damit ist noch ein weiterer 
Vorgang bemerkenswert. Im normalen achtzelligen Keim vollziehen sich an den 
vier primaren Ektoblastzellen wichtige Umordnungen, wobei ihre zuerst rhombische 
Gruppierung in eine T-fOrmige ubergefiihrt wird. Eine ahnliche Umformung 
vom Rhombus zum T kommt auch auf dem in Rede stehenden Stadium des 
Dispermietypus II vor. Man erkennt sie in Fig. 7e (noch nicht ganz voUzogen) 
von der Flache und in Fig. 8i in ungefahr seidicher Ansicht NatQrlich ist hier- 
bei im Auge zu behalten, deiB, wenn an dieser Zellverschiebung eine Aehnlichkeit 
mit normalen Verhaltnissen hervorgehoben wird, beide Umordnungsvorgange 
nicht streng vergleichbar sind, da derjenige des normalen Keimes sich erst im 
achtzelligen Stadium abspielt, wShrend wir bei unseren dispermen Keimen erst im 
doppelt - vierzelligen Stadiimi stehen. Die Verschiebung fiihrt hier insofern zu 
einem mehr typischen Zustand, als dadurch, wie Fig. 7 e lehrt, nun beide Zellen Pj 

Uertwiff-Festscbrift. III. lO 
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mit primarem Ektoblast in Kontakt gebracht sind, ein Zustand, der sich auch 
weiterhin erhalt 

DeiB ftbrigens die gelben Zellen nicht immer so weit auf die eine Flache des 
Ventralrhombus iibergreifen, wie in den Keimen der Figg. 7 und 8, lehrt Fig. 6 e, f, 
wo keine der beiden Zellen P, AnschluB an die Dorsalfamilien gefunden hat. Sehr 
^nlich mit diesem Embryo scheint mir der von ZUR Strassen in Fig. SSSS 
(p. 277) abgebildete zu sein, auf den ich unten noch zurtickzukommen habe. 

Ftir die nachste Teilung der gelben Zellen ISBt sich sagen, deiB sie haufig 
senkrecht zu den beiden Langsbalken erfolgt, wobei die Teilungsachsen der vier 
Zellen aufierdem ungefahr paratangential orientiert sind. Dies ist besonders gut 
an Fig. 7 g zu sehen, die den Keim etwas schief von links dorsal darstellt Man 
vergleiche dieses Bild mit einer entsprechenden Ansicht des normalen Keims 
beim Uebergang vom Vier- zum Achtzellenstadium (z. B. die Figg. 10 b und 11 b 
meiner deskriptiven Arbeit, 1899). Wie hier jede der beiden gelben Zellen in 
eine rechte und linke zerfallt, so geschieht es in unserem dispermen Keim mit 
den vier Dorsalzellen ; die vorderste und hinterste sind schon geteilt, die beiden 
mittleren gerade in Teilung begriffen. 

Werfen wir jetzt einen Blick auf Figg. 9 und 10 (Taf. 13), so verhalten 
sich die beiden Ventralfamilien ebenso wie in den bisher betrachteten Objekten; 
sie bilden schlieBlich (Fig. 9g, Fig. loe, f) den charakteristischen Rhombus mit 
einander. Die zwei zunachst anscheinend selbstandigen Dorsalzellen (Fig. 10 a) 
sind nachtrS-glich wieder zusammengeflossen (Figg. lob, 9 a), und der nachste 
Teilungsschritt fiihrt, wie zu erwarten, zu simultaner Vierteilung (Figg. 9d, lod). 
Aber auch dieses Mai kommt es in beiden Keimen nicht zu v5lliger Separation; 
nur zwei der vier Zellen werden wirklich selbstandig, die beiden anderen fliefien 
abermals zusammen. 

Der Keim der Fig. 9 ist wahrend des nachsten Teilungsschrittes der Dorsal- 
zellen abgetotet worden (Fig. 9 i, k). Von den zwei einwertigen hat sich die eine 
vor Kurzem geteilt, die andere ist gerade in Teilung (i). Die zweiwertige Dorsal- 
zelle (Fig. 9 k) zeigt die zu postulierenden vier Pole, die aber nur zwei Spindeln 
zwischen sich gebildet haben. Wahrscheinlich wilrde die Teilung auch in diesem 
Falle nicht zur Entstehung von vier Zellen gefiihrt haben; wenn doch, so ware 
eine davon kernlos geworden. 

Achnlich verhalt es sich mit dem Embryo der Fig. 10. In f ist die eine der 
beiden einwertigen Zellen geteilt, in g ist die zweiwertige gerade in Vierteilung 
begriffen; kurz darauf wurde der Keim getotet Man sieht in Fig. 10 i von der 
in Vierteilung begriffenen gelben Zelle am oberen Rande des Bildes zwei Tochter- 
zellen, auBerdem rechts die noch ungeteilte einwertige Dorsalzelle mit ursprttng- 
lichem Kern, links nebeneinander die zwei vor Kurzem gebildeten Schwesterzellen. 
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Far alle beobachteten Keime gUt, da6 die Dorsalzellen beim Uebergang des 
achtzelligen Keims zum sechzehnzelligen diminuiert werden. 

Kehren wir nun zu den weiteren Schicksalen der beiden Ventralfamilien 
zuriick, so teilen sich die Zellen EMSt (blau) in der Langsrichtung ihrer Familie, 
wie im normalen Keim, wobei allerdings kleine Abweichungen vorkommen. 
Typische Langsteilung der beiden Zellen EMSt zeigt Fig ji; in Figg. 6g und 
8 m, wo erst eine von beiden in Teilung ist, ist diese Teilung gleichfalls eine aus- 
geprS-gte Ld,ngsteilung. Der Keim der Fig. loi scheint mit seiner rechten blauen 
Zelle eine Ausnahme zu bilden; aber auch diese ist, wie andere Ansichten des 
Embryo mich lehrten, in der Hauptsache nur scheinbar und riihrt daher, dafi sich 
die Ventralfamilien in starker Verkiirzung prasentieren. 

Wo eine Zelle EMSt in Teilung gefunden wurde, war damit ausnahmlos die 
Diminution verbunden, wie in der normalen Ontogenese. 

VoUig typisch endlich verlief in alien von mir beobachteten Fallen die Teilung 
der beiden Zellen Pj in P^ und C. Wie in der normalen Entwicklung die Teilungs- 
achse von P, mit derjenigen von EMSt einen Winkel bildet, der sich fast einem 
rechten nShern kann, so findet sich ein solcher Winkel auch stets mehr oder 
weniger ausgeprslgt bei unseren dispermen Keimen, wie dies an alien abgebildeten 
zu sehen ist Dabei kOnnen die Teilungsachsen der beiden Zellen Pj unter sich 
ungefahr gleichsinnig gerichtet sein oder auch divergieren. Den ersteren Fall 
reprasentieren die Keime der Figiiren 6, 7 und 8, die iiberhaupt von alien, die 
ich beobachtet habe, den normalen Verhaltnissen am nachsten kommen. Fig. 6 g, 
welche den Embryo ziemlich genau in Ventralansicht darbietet, zeigt, wie die 
linke (im Bild rechte) Zelle C dorsalwarts aus der Ebene des fruheren „Ventral- 
rhombus" heraustritt; und das gleiche wird nach der Stellung der Teilungsfigur 
mit der anderen Zelle C der Fall sein. Ganz Entsprechendes bietet Fig. 7 g und h, 
und in mehr seitlicher Ansicht Fig. 8 m und n. Wahrend sich in diesen Fallen 
die beiden Zellenpaare P^ — C nebeneinander ordnen, finden wir sie im Embryo 
der Fig. 9 (h, i, k) hintereinander in eine Reihe gestellt. Hier ist die Abbiegiing 
des Paares Pj — C gegen EMSt zwar auch fur beide Ventralfamilien gleichsinnig 
erfolgt, aber in der Ebene des Ventralrhombus, wogegen sie in den vorher 
betrachteten Fallen aus ihr herausftihrt. 

Starke Divergenz der Teilungsachsen der beiden Zellen P2 bietet Fig. 10 i; 
als ein Folgestadium dazu darf wohl der schon erwahnte Embryo betrachtet 
w^erden, den ZUR Strassen (1906. p. 277) abgebildet hat. 

Ausnahmslos treten bei der Teilung der Zellen P^ in P3 und C Urchromo- 
somen auf, wie in der normalen Ontogenese. 

10* 
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Typus III. 

Disperme Kdme mif drei Zellen P,. 

Dieser Typus war mir, als ich meine ersten Mitteilungen schrieb, nicht be- 
kannt. Zwar hatte ich, wie ich nun nachtr&giich finde, zwei FSlle dieser Art ge- 
sehen, aber damals wegen der ungunstigen Orientierung der Objekte nicht richtig 
gedeutet In grOfierer Zahl habe ich den Typus EI zuerst unter Eiem gefunden, 
die vor der Teilung stark zentrifugiert worden waren. Die simultane Vierteilung 
ergab hier sehr charakteristische ZustS.nde, die sofort den Gredanken an drei 
Zellen P^ nahe legten: namlich eine grOBere 2^11e, meist ganz dotterlos, und drei 
unter sich gleichg^oBe kleinere, gleichnid,6ig mit Dotter ausgestattet Diese 
letzteren bilden ein gleichseitiges Dreieck , auf dessen Mitte die grofie helle 
Bljistomere aufruht (Fig. ii, Taf. 13). 

Wie erwartet, verhielt sich in alien diesen Fallen die groBe Zelle als eine 
Zelle AB, die kleineren als drei Zellen Pj. Spater habe ich den gleichen Typus 
auch an nicht zentrifugierten Eiern beobachtet, wo dann jene bezeichnende Ver- 
teilung des Dotters, auf die ich im Kapitel V zuruckkomme, fehlte. 

Ich gebe in Fig. 12 — 15 einige Beispiele fur die weitere Furchung. Die 
drei kleineren Zellen teilen sich iiberall so, daB eine der groBen Zelle anliegende 
Zelle EMSt und eine dieser frei aufsitzende Zelle Pg entsteht. Dabei gibt es 
aber noch zwei MOglichkeiten. Entweder, wie in Fig. 12 b, erfolgt die Teilung 
der drei 2^11en in „horizontaler" Richtung; die drei Zellenpaare liegen dann un- 
gefahr in einer Ebene und die herausragenden Zellen P, legen sich spater an 
die ihzwischen entstandenen Zellen A und B an. So entsteht das charakteristische 
Bild der Fig. 12 c, das den gleichen Keim, wie 12 b, auf einem etwas spateren 
Stadium fast von unten zeigt. Von einem Zentrum gehen drei zweizelUge 
Schenkel aus, die spater in ebenso gerichtcte, sich immer mehr am primaren 
Ektoderm emporkriimmende vierzellige Reihen ubergehen ^). 

Der zweite Fall ist der, daB die Teilungsachsen der drei Zellen Pj nur 
schwach nach unten divergieren. Dann entstehen Bilder, wie in Figg. 13 und 14. 
Hier wird offenbar die normale Anziehung zwischen der Zelle Pj und dem 
primaren Ektoderm von der gegenseitigen Attraktion der Ventralfamilien iiber- 
wogen ; diese drei Familien schlieBen sich eng aneinander an, nicht selten so, daB 
ihre sechs Zellen sich zu einer Ebene anordnen, wie wir dies fiir die vier Ventral- 
zellen des Typus II ausnahmslos gefunden haben. Nahezu ebene Anordnung der 
drei Zellenpaare zeig^ Fig. 13 c; noch genauer in einer Ebene gelegen sind die 

i) Es ist nicht einzusehen, wnnim diese Divergenz der Ventralgrappen nicht auch beim Typus II 
vorkommen sollte. Mir selbst ist sie dort nic begcgnet; dagegen scheint mir Fig. TTTT^, p. 282 bei 
ZUR Strassen (1906) fttr einen dispermen Keim des Typus II etwas Entsprechendes darzubieten. 
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Ventralfamilien im Keim der Fig. 15 b, bei dem allerdings bereits die drei Zellen 
P, sich in einer Ebene nebeneinander aufgestellt batten (Fig. 15 a). 

Inzwischen hat die groBe belle Zelle eine Teilung in paratangentialer Rich- 
tung erfahren. Wir k5nnen ihre Tocbterzellen direkt als A und B bezeichnen. 
Diese teilen sich ungefShr senkrecht zur vorigen Teilung, und so entsteht ein 
Rhombus (Fig 13 c, d), der sich zu einer T-Figur verschieben kann (Fig. 15 c). 

In dem Keim der Fig. 14 besteht die offenbau- hOchst seltene Abnormitat, 
da6 die eine der vier simultan entstandenen Blaistomeren, und zwar die als AB 
aufzufassende, kernlos ist. Ich hatte dies zunachst gar nicht bemerkt, da sich 
die Zelle zur typischen Zeit in typischer Richtung teilte. Auffallend aber war 
nun, dafi die beiden Tocbterzellen sich in der Folge nicht so eng aneinander 
schmiegten, wie es ruhende Ascaris-Blastomeren sonst tun. Auch die nachste 
Teilung erfolgte zur richtigen Zeit, aber insofern abnorm, als die eine Tochterzelle 
sehr ungleich groBe AbkOmmlinge lieferte (Fig. 14 c), die nun unverandert als 
Kugeln nebeneinander liegen blieben und zu der Zeit, wo sich die sechs Ventral- 
zellen auf zwOlf vermehrt hatten, kein Zeichen neuer Teilung erkennen lieBen. 
Ich hatte gem das Schicksal dieser so selten zu erlangenden kemlosen Blasto- 
meren weiter verfolgt AUein der Keim war mir, wovon im Kapitel V die 
Rede sein wird, wegen seiner zu erwartenden Kernverhaltnisse von besonderer 
Wichtigkeit, und deshalb totete ich ihn auf dem Stadium der F*ig. 14 d ab. 

In alien anderen Fallen, wo die Zelle AB einen Kem erhalten hatte, erfolgte 
bei der Teilung der beiden Zellen A und B die Diminution, wie es in der normalen 
Entwicklung die Regel ist. 

Ebenso typisch verhalten sich weiterhin die drei Ventralfamilien. Besonders 
klar ist der Fall der Fig. 13. Fig. 13 d bietet den abgetoteten Keim in der gleichen 
Ansicht dar, wie die vorausgehenden Figuren ; auch in e ist er in dieser Stellung 
gezeichnet; nur ist hier, um die drei Ventralfamilien ganz sichtbar zu machen, die 
dariiberliegende Dorsalfaxnilie lediglich durch punktierte UmriBlinien angegeben. 
Die drei Zellen EMSt teilen sich, der Norm entsprechend, in der Langsrichtung 
ihrer Familien, wobei die Diminution stattfindet. Die drei Zellen P, teilen sich 
mit Urchromosomen in annahemd gleicher Richtung, jedoch mit der typischen 
Kriimmung, welche bei den zwei aufieren Familien so erfolgt, dafi die Zellen C 
gegen den Beschauer emporriicken, wogegen die noch nicht abgeschniirte mittlere 
Zelle C, nach der Stellung der Spindel zu urteilen, nach unten aus der Ebene 
heraustreten wird 

Nicht ganz so typisch erfolgen die in Rede stehenden Teilung en der Ventral- 
familien in den Keimen der Figuren 1 4 und 1 5 ; und so kann es fiir den Embryo 
der Fig. 14 e zweifelhaft erscheinen, ob bei der rechten Familie die als Pj und C 
bezeichneten Zellen ihre Benennung nicht zu vertauschen batten. Hieriiber 
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kOnnte eben erst der n^chste Teilungsschritt Auskunft geben. Doch ist auch in 
diesen Keimen, speziell in dem der Fig. 15, eine Tendenz zu einreihiger Anordnung 
der vier Zellen der Ventralfamilien unverkennbar. Die Abweichungen dUrften 
aus abnormer gegenseitiger Beeinflussung der Zellen zu erklSren sein, wofur sich 
bei der Betrachtung der zentrifugierten Eier noch bestimmtere Anhaltspunkte er- 
geben werden. 

In alien Fallen fand bei der Teilung der drei als EMSt diagnostizierten 
Zellen die Diminution statt; bei der Teilung der drei Zellen P, erschienen Ur- 
chromosomen. 

Wahrend alle bisher betrachteten Keime des Typus III, auch der in Fig. 1 5 
abgebildete, als tetraedrische Vierzellenstadien gefunden worden sind und, 
nach dem Merkmsd der Dotterverteilung an den zentrifugierten, die vier Zellen 
sich auch in dieser Anordnung voneinander abgeschnurt haben mtissen, ist auf 
den Tafeln 14 und 15 die Entwicklung eines Keimes dieses Typus abgebildet, den 
ich schon als in Teilung begriffenes Ei aufgefunden hatte, wo die Mittelpunkte 
der vier Zellen zuerst in einer Ebene lagen (Fig. 16, Taf. 14). Da ich diesen 
Embryo bis zum Ende seiner Entwicklung verfolgt habe, erwShne ich ihn hier nur 
des Faktums wegen, da6 der Furchungstypus III auch aus anderer als tetraedrischer 
Vierteilung des Eies entstehen kann. Die Beschreibung der Entwicklung folgt 
im n^chsten Abschnitt. 

B. Die weitere Entwicklung, 

In alien betrachteten Fallen ist den Zellen, die aus einem dispermen Ei durch 
simultane Vierteilung hervorgehen, eine bestimmte Qualitat zugeschrieben worden, 
namlich entweder die einer normalen Zelle AB oder die einer normalen Zelle Pj. 
Wir haben entweder drei Zellen AB und eine Zelle Pj, oder zwei AB und zwei 
Pi, oder endlich eine AB und drei Pi unterschieden. Es fragt sich, ob diese 
Bewertung, die nur aus den ersten Teilungsschritten abgeleitet war, sich auch 
durch die spatere Entwicklung rechtfertigt. Soweit meine Erfahrungen reichen, 
ist dies der Fall. Die Zellen, die sich durch den zweiten Teilungsschritt als A 
und B zu erkennen gaben, lieferten, wo ich sie weiter verfolgt habe, stets eine 
gleichartige Epithelflache, wie in der normalen Entwicklung. Wurde ein solcher 
Keim vom achtzelligen Stadium an zu irgendeiner Zeit abgetOtet, so waren die 
Kerne dieser Zellen samtlicli diminuiert. Mehr laBt sich bei dem aberhaupt 
wesentlich negativen Charakter des primaren Ektoderms nicht aussagen. 

Viel wichtiger ist es daher, ob auch in den Abk5mmlingen derjenigen Zellen, 
die sich nach ihren zun^chst folgenden Schicksalen als Pi darstellen, auch weiterhin 
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die so &u£erst bezeichnende Kliiftungsart der normalen Ventrcilfamilie nachweisen 
l^t. Dies festzustellen ist nicht ganz leicht. Schon am normalen Keim U13t sich 
die Zellengenealogie nur schwer verfolgen, wie am deutlichsten daraus hervorgeht, 
dafi alle Forscher, die sich friiher daran versucht haben, die Nematoden-Ontogenese 
durch das Studium lebender Keime aufzuklaren, schon auf friihen Stadien in er- 
hebliche IrrtQmer verfallen sind Es rtlhrt dies vor allem daher, dafi die zum 
grofien Teil mit DotterkOrnern angeftlllten Blastomeren sich im Ruhezustand 
zwischen zwei Teilungen oft kaum mehr voneinander abgrenzen lassen, und dafi 
die unregelmafiige Form des Keimes eine Orientierung in hohem Grade erschwert. 
Wenn nun wahrend einer solchen Periode der Keim sich in der Schale dreht, 
ist es unter Umst^nden fast unmOgUch, die Orientierung wiederzugewinnen. 
So bin ich bei dispermen Ascaris-Keimen iiber das Stadium von 32 Zellen niemals 
hinausgelangt und habe auch bis hierher nur ein einziges Mai die Genealogie fiir 
alle Zellen sicher feststellen kOnnen. 

Dieser Keim ist auf den Taf. 14 und 15 abgebildet; es ist der oben erwahnte 
des Typus III, den ich schon vom Stadium der Durchschniirung des Eies an beob- 
achtet hatte. Das Objekt war glucklicherweise eines von denen, die zwischen 
zwei Deckglasem montiert waren und sdso von zwei Seiten betrachtet werden 
konnten. Dies ist, falls man das immerhin gefahrliche Oftere RoUen des Eies ver- 
meiden will, fur eine Verfolgung der Zellengenealogie iiber die ersten Stadien 
hinaus unerlafilich. 

Fig. 16 (Taf. 14) zeigt das Ei im Zustand der simultanen Vierteilung. So- 
wohl durch die Gestalt, wie durch die Verteilung des Dotters wird eine ausge- 
zeichnete Linie mau-kiert, die, nach dem weiteren Verlauf zu urteilen, in der Tat 
der normalen Eiachse entspricht Ich will die vier entstehenden Zellen als eine 
obere, eine untere und zwei seitliche unterscheiden. Die obere ist deutlich grOfier 
als die drei anderen und enthaJt erheblich weniger Dotter; durch beide Eigen- 
schaften entspricht sie der normalen Zelle AB (vergl. Textfig. A, p. 137). Die 
drei anderen sind unter sich ungefahr gleich grofi und enthalten auch annahernd 
gleiche Dottermengen. 

Auch nach der voUen Durchschniirung bestand die rhombische Anordnung 
noch fort; die beiden Zellen der kurzen Diagonale standen in einem breiten Kon- 
takt, der die obere und untere voneinander trennte. Allmahlich aber traten sich 
auch diese beiden Zellen naher, bis sie sich schliefilich ebenfalls breit be- 
riihrten; die rhombische Anordnung war in eine tetra^drische ubergegangen 
(Fig. 1 7). Die drei kleineren Zellen bilden nun ein Dreieck, auf dem die grOfiere 
aufruht. Schon in dieser Figur lafit sich nach der Stellung der Spindelpole er- 
kennen, dafi die obere Zelle sich als AB verhalt, jede der drei unteren als F^. 
Sie seien als Pi I, Pi II und Pi III unterschieden und die von ihnen abstammenden 
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Zellgruppen allgemein als Ventralfamilie I, II und III^). Um in den Figuren 
spaterer Stadien die Uebersicht zu erleichtern, sind alle Zellen der Familie I durch 
kleine Ringe als solche kenntlich gemacht; diejenigen der Familie III sind punktiert, 
diejenigen der Familie II leer gelassen. 

Fig. 1 8 und 19 (letztere etwas spater) zeigen den Keim nach fast erreichtem 
Achtzellen-Stadium, und zwar von entgegengesetzten Seiten. Die Ansicht der 
Fig. 19 entspricht ungefahr deijenigen von Fig. 17. Jede der drei kleineren Zellen 
teilt sich in eine proximale Tochterzelle , die der AB-Familie anliegt und die 
Wertigkeit EMSt besitzt, und in eine di^tsde von der Wertigkeit Pg. 

In alien folgenden Stadien ist der Keira in beiden Ansichten gezeichnet, 
die immer als a und b unterschieden werden. Die Ansicht a entspricht deijenigen 
der Fig. 18, die Ansicht b deijenigen der Fig. 19. 

Der Keim ist in der folgenden Periode dadurch bemerkenswert, deiB zwei 
von den Zellen Pg durch eine Verschiebung, welche dem normalen Umklappen 
des senkrechten T-Balkens entspricht, AnschluB an die Dorsalfamilie gewinnen. In 
Fig. 20 treffen wir die Zellen Pgll und PjIII auf diesem Weg; in Fig. 21 haben 
sie den Kontakt erreicht. Die Zellen A und B — ihre Benennung ist ihnen 
eben auf Grund der Lagebeziehungen zu den Ventralfamilien gegeben — haben 
sich in a und a, b und ^ geteilL Mit b ist P, II in Benihrung getreten, wShrend 
sich Pglll zwischen b und ^ einzuschieben begin nt. Die Ventralfamilie I hat 
diese an normale Verhaltnisse ankniipfenden Umlagerungen nicht mitgemacht. 
Nimmt man an, dafi ihr eine Umklappungstendenz in gleicher Richtung inne- 
wohnte, wie den zwei anderen Familien, so ist es klar, da6 die Gruppe I gerade 
durch die Gruppen II und III daran verhindert werden muBte, ihr zu folgen. 

Ein anderer Gesichtspunkt, von dem aus dieser Unterschied zwischen den 
Ventralfamilien II und III und der Familie I eine Betrachtung verdient, ist 
durch die Frage gegeben, aus welcher der drei kleineren Zellen der Fig. 16 die 
Familie I sich ableitet, ob aus der unteren oder einer der beiden seitlichen. Der 
Gedanke liegt n«Lhe, deiB die sich ^nlich verhaltenden Familien II und III den 
beiden symmetrischen seitlichen Zellen der Fig. 16 entstammen. Dies ist jedoch, 
wie die Vergleichung der Figuren ergibt, nicht der Fall; Familie II stammt aus 
einer seitlichen, Familie III . aus der unteren Zelle des aus dem Ei entstandenen 
Rhombus. 

Fig. 22 zeigt den Keim gegeniiber Fig. 21 etwas gedreht; er prasentiert 
sich in a nahezu von vorn, in b von hinten. Man sieht nun, wie die Zelle Pj III 



I) Diesc Benennungsweise fuhrt zu einer gewissen Kollision, indem EI bei unserem Embryo die 
Urentodermzelle der Familie I bedeutet, wogcgen in der normalen Ontogenese deren vordere Tochterzelle 
als E I bczeichnct wird. Da wir den dispermen Embryo nicht weiter als bis zur Teilung der Zellen E 
verfolgcn, wird daraus keine Verwirrung entstehen konnen. 
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die mOglichst normale Stellung eingenommen hat; sie fflgt sich von hinten zwischen 
die Zellen b und /? ein, wobei sie die Zelle Pgll aus ihrer zuerst fast ebenso 
giinstigen Stellung nach rechts verdrangt hat. T)iese Zelle ist in Fig. 22 bereits 
geteilt in die beiden Zellen C II und P3 II. Die Teilung ist, in Rttcksicht auf die 
ganze Familie II betrachtet, eine L^ngsteilung, also wie in der normalen 
Ontogenese. CII ist zwischen P2ni und EMStlll eingekeilt und nur auf der 
einen Seite mit der Dorsalzelle b in Berilhrung. 

In Fig. 23 finden wir einige weitere Kliiftungen vollzogen. Die beiden 
Zellen der Familie III haben sich geteilt und bilden die voUkommen der Norm 
entsprechende Zellenreihe MSt, E, P^ und C ; die Zelle C ragt in typischer Weise 
hinten zwischen b und /5 empor. EMStI hat sich in gleichfalls korrekter Weise 
in MSt I und EI geteilt Endlich hat sich auch die Teilung von EMStll voll- 
zogen; und dies ist, soweit ich den Keim verfolgt habe, die einzige Teilung in 
dieser Ontogenese, die nicht so verlief, wie man erwarten mOchte. Anstatt daB 
die beiden entstehenden Zellen mit den schon gebildeten Zellen PsII und CII 
eine einfache Reihe bilden, stehen sie vom Anfang an beide mit Pg II in Kontakt, 
die eine sogar mit CII. 

Nachdem bei den T-Riesen ZUR Strassens (1906), bei denen iiber die 
Qualitat des Ld^ngsbalkens als einer typischen Ventralfamilie kein Zweifel bestehen 
kann, ahnliche Abweichungen, wenn auch nicht so weitgehend, vorliegen, wird 
man auch in unserem Fall diese anscheinend anormale Teilungsrichtung auf 
unkontroUierbare Zellverschiebungen oder das Unterbleiben solcher Verschiebungen 
zuruckfiihren diirfen, um so mehr, als die weiteren Schicksale der Familie II, soweit 
es nach der nunmehr bestehenden Gruppierung noch erwartet werden konnte, sich 
typisch gestalteten. Es ist erw^nenswert, da6 die fragliche Teilung, wenn auch 
zur Schwestergruppe Pg— C, doch im Verhaltnis zur AB-Gruppe korrekt verlauft. 
Jedenfalls halte ich es fftr richtig, die mit der Dorsalfamilie in Berfthrung stehende 
Zelle als MSt II, die andere als EII aufzufassen. 

Fig. 24 (Taf. 15) gibt das voUendete Sechzehnzellenstadium wieder. Jede 
Familie besteht nun aus vier Zellen, nachdem auch Pgl sich in typischer Weise 
in der Langsrichtung ihrer Familie geteilt hat. Noch besser laBt sich aus Fig. 25 
erkennen, wie die vier Zellen der Familie I in einfacher Reihe aufeinander folgen. 
Die Familien II und III weisen in Fig. 24 keine wesentliche Veranderung auf, 
aufier dafi die Zellenreihe III eine starke Knickung erfahren hat 

In Fig. 25 hat sich der Keim um seine dorsiventrale Achse ein wenig ge- 
dreht, so da6 er sich nun in mehr seitlicher Ansicht darstellt, in a von rechts, in 
b von links, wie dies besonders aus der Orientierung der Zellen a, a, b und ^ 
ersichtlich ist. Wie im normalen Keim, ist auch hier die linke Gruppe a — (i weiter 
nach vom geriickt als die rechte a — b; auch lafit die Zelle a etwas von der 
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normalen Neigung erkennen, mit der Zelle C, hier CIII, in Kontakt zu treten; 
doch kommt der Anschlufi nicht zustande. 

Fig. 26 zeigt die gelben Zellen von vier auf acht vermehrt Ich habe diese 
Teilungen, die gleichzeitig abliefen, nicht beobachtet. Doch kOnnen, nach der 
ganzen Konfigiiration, die acht Zellen nicht anders zusammengehOren, als es durch 
die Verbindungsstriche angegeben ist Vergleicht man die Anordnung der vier 
dorsalen Zellen der Fig. 25 mit der Stellung dieser Zellen in einem normalen 
Keim, z. B. in meiner Fig. 12 (1899), so wird man zu dem Schlufi gelangen, da6, 
unter Berucksichtigiing der verschiedenen Gruppierung hier und dort, die Teilungs- 
richtungen unserer vier Zellen mit denen in einem normsden Keim sehr gut 
iibereinstimmen. 

Weiterhin sind in Fig. 26 zwei Teilungen in der F*amilie II zu verzeichnen: 
CII hat sich in cll und ^11 geteilt, Pgll in P4II und DII. Beide Teilungen, 
die erstere — in bezug auf die Familie II — eine quere, die letztere eine Langs- 
teilung, sind vollkommen typisch. 

Endlich ist fur die Familie III die Teilung von MSt in mst und jtoT zu er- 
wahnen, in der zu postulierenden Weise quer zur Richtung der Gesamtfamilie. 

Fig. 27 bietet eine neue Teilung, n^mlich die von CI in c I und 7 1, in 
typischer Weise quer zur Richtung der ganzen Familie. Im tibrigen ist zwischen 
Figg. 26 und 27 eine Dislokation in der Familie II eingetreten, ,die in Fig. 28 
i;och weiter fortgeschritten ist Die Zelle DII gibt n^mlich ihren Zusammenhang 
mit cll und fll, wie er in Fig. 26 noch besteht, auf, um sich an CUT, spater 
deren AbkOmmlinge cIII und 7 III anzuschlielSen. Durch diese Verschiebung 
wird die ursprunglich in der Ansicht von links verdeckte Zelle P4 II jetzt auch 
von hier teilweise sichtbar. Es ist eine interessante Frage, ob bei dieser Dis- 
lokation nur mechanische Verhaltnisse, wie Druck und Zug durch andere Zellen- 
verschiebungen, eine RoUe spielen, oder ob jede Zelle mit den ihr typischer Weise 
benachbarten in einem bestimmten AnziehungsverhSJtnis steht, das, wenn eine 
Zellenart, wie hier C, mehrfach vertreten ist, zu einer Ablenkung einer Zelle aus 
ihrer normalen Verbindung fiihren kann. Verschiedene Umstande scheinen mir 
fiir diese letztere Annahme zu sprechen. 

Fig. 28 zeigt den Embryo im nahezu erreichten ZweiunddreiBigzellen- 
Stadium. Jede der vier Familien besteht aus acht Zellen, nur in Familie I ist die 
Zelle MSt erst in Vorbereitung zur Teilung. 

Beginnen wir mit Familie III, so sehen wir, in typischer Orientierung zu 
mst III und [tot III die Teilung von EIII sich vollziehen. Ebenso in der Langs- 
richtung der ganzen Familie ist die Teilung von P3III in P^III und Dili erfolgt, 
wie in der normalen Ontogenese. Und endlich, abermals typisch, quer zu Dili 
hat sich CIII in cIII und fill gespalten. 
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In der Familie II haben sich MStll und EII geteilt Wie schon die 
Teilungsrichtung von EMStll problematisch war, so lafit sich auch diejenige 
ihrer beiden Tochterzellen nicht mit Sicherheit auf die Norm beziehen, um so 
weniger, als ja inzwischen auch in der kaudsden Halfte dieser Familie sekundare 
Verlagerungen eingetreten sind. Denkt man sich durch die Zellen cll, 7 II, 
DII und P4II die Langsrichtung dieser Familie bestimmt, welche also bei der 
Stellung unserer Fig. 28 horizontal verlaufen wiirde, so ist es bemerkenswert, 
dafi sich MStll quer zu dieser Langsrichtung teilt, also typisch, wShrend die 
Teilung von EII so erfolgt, daS ihre Tochterzellen mit P4II und DII eine ein- 
fache gekrtimmte Reihe darstellen werden, was gleichfalls den Verhaltnissen des 
normalen Keimes (vgl. z. B. meine Fig. 20 in der Festschrift fur Kupffer) 
entspricht 

Vollkommen in der zu erwartenden Weise sind endlich die Teilungen in 
der Familie I erfolgt Nachdem schon in Fig. 27 die Zelle CI in querer Richtung 
in cl und yl geteilt war, hat sich nun Pgl in der Langsrichtnng der Familie in 
P4I und DI geteilt, und gleichfalls in der Langsrichtung teilt sich gerade EI. 
Die Zelle MStI ist noch in der Teilung zuriick; ein wenig spater (Fig. 29) finden 
wir sie, wiederum typisch, geteilt, quer zur Langsrichtung der Familie. Dabei 
ergibt sich aber etwas Eigentumliches. Vergleicht man in der Familie III die 
Position von mst — jtot mit der von c — y, so sieht man, da6 zwar beide Paare 
quer zur Langsrichtung der ganzen Familie III orientiert sind, aber nicht in der 
gleichen Ebene, sondern senkrecht zueinander. Das Gleiche zeigt sich zwischen 
den Tochterzellen von MSt und C in der Familie I. Man m5chte darin zunachst 
eine Abweichung vom T)rpischen erblicken. AUein, wie unten besprochen 
werden wird: wenn man bei einem normalen zweizelligen Keim die Zelle AB 
durch ultraviolettes Licht tOtet, so daB die Zelle P^ sich allein entwickelt, 
tritt der gleiche Gegensatz in der Orientierung zwischen dem Paar c — y und 
dem Paar mst — jtot auf. Es scheint sich also hier unter den abnormen Be- 
dingiingen eine Eigenschaft zu enthullen, die unter normalen Verhaltnissen ver- 
borgen bleibt. 

Weiter als bis zu dem erreichten Stadium vemiochte ich die Zellengenealogie 
unseres Embryo nicht zu verfolgen. Nur so viel lieB sich feststellen, daB (Fig. 30) 
aus der Dorsalfamilie ein kleingefurchter, seine Form mehrfach verandernder 
Zapfen hervorg^ng, dem ein unregelmaBiger Haufen g^oBerer und kleinerer rund- 
licher Zellen angefiigt war; zwischen diesen ragten noch an zwei Stellen klein- 
gefurchte Ballen hervor, die in ihrer Situation den Stellen entsprachen, an denen 
friiher die Zellen CI und, einander benachbart, CII und CIII gelegen waren. 
Da sich in der normalen Ontogenese aus AbkOmmlingen von C ein Teil des 
Ektoderms ableitet, ist es kaum zu bezweifeln, daB in den genannten beiden 
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Zellballen unseres dispermen Embryo das von den Zellen C stammende sekundSre 
Ektoderm vorliegt. Nachdem der Keim sich in diesem Zustande langere Zeit 
unverandert erhalten hatte, begann der Zerfall. 



Aehnlich, wie in diesem Fall, war das Schicksal fast aller von mir beobachteten 
dispermen Keime, die ihrer Entwicklung bis zum Ende iiberlassen worden waren. 
Es entstanden sehr verschieden gestaltete Klumpen, in mannigfacher Weise aus 
Gruppen grOfierer und kleinerer Zellen zusammengesetzt Ein Gebilde, das nur 
einigermafien an einen normalen Embryo erinnerte, habe ich aus dispermen Eiern 
der Typen II und HI nie hervorgehen sehen. Doch mufi ich hierzu bemerken, 
daB meine Erfahrungen in dieser Hinsicht nicht sehr groB sind. 

Weit bessere Produkte liefert der Typus I, also mit nur einer Ventral- 
familie. Dies l^t sich leicht verstehen. Ein Embryo dieses Typus leidet, von 
den Kernverhaltnissen abgesehen, lediglich an einem abnormen, allerdings sehr 
betrachtlichen UeberschuB an primarem Ektoderm. Anstatt dem normalen Mengen- 
verhaltnis von etwa i : i zwischen Dorsal- und Ventralfamilie, besteht hier das 
Verhaltnis von fast 3:1. Dieses Mifiverhaltnis ist wohl der Grund, weshalb auch 
diese Keime, soweit meine Erfeihrungen reichen, niemals normale Embryonen er- 
geben. Wie nahe sie aber dem Normalen kommen kOnnen, lehrt der Fall der 
Fig. 4 (Taf. 12). 

In Fig. 4 a - d sind einige Furchungsstadien wiedergegeben. Der Keim 
war im tetra^drischen Vierzellen-Stadium gefunden worden, alle vier Zellen ziem- 
lich gleich groB, diejenige, die sich spater als P^ zu erkennen gab, etwas grOBer. 
In Fig. 4 a hat sich diese Zelle als erste geteilt ; die Wertigkeit der Tochterzellen 
als EMSt und Pg unterliegt keinem Zweifel. Die drei anderen Zellen teilen sich 
nun paratangential (Fig. 4 b und c) und sind schon kurz nach der Teilung so 
orientiert, daB vier davon in die Ebene von EMSt und P2 fallen, cjie zwei anderen 
rechts und links hervorstehen. So zeigt in Fig. 4d der nunmehr von links ge- 
sehene Embryo eine sehr regelmaBige Zellenkonfiguration. Die vier in der Median- 
ebene gelegenen dorsalen Zellen bilden mit der Ventralfamilie einen Ring, dessen 
kleine Oeffnungen (die FurchungshOhle) rechts und links durch die fttnfte und 
sechste Dorsalzelle verschlossen werden. Die linke dieser beiden Zellen liegt etwas 
mehr cranialwarts, W2is mit der Asymmetric des primaren Ektoderms im normalen 
Embryo gut iibereinstimmt 

Die n^chstfolgenden Stadien dieses Keims habe ich leider zu beobachten 
versaumt; ich hake es ftir zweifellos, daB die n^chste Teilung der Ventralfamilie 
zu einer einfachen Zellenreihe gefiihrt hat, wie in dem sehr ahnlichen Embryo 
der Fig. i. Nach einigen Tagen war der Zustand der Fig. 4e erreicht, der nach 
dem Vorausgehenden leicht zu beurteilen ist. Der Embryo sieht in seinem 
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hinteren — nach rechts gekehrten — Bereich wie ein normaler Embryo von 
etwa halber GrOBe aus. Man betrachte zum Vergleich meine Fig. 23 b in der 
Festschrift fQr KuPFFER. Aber anstatt da6 nun das Ektoderm in gleichem Ab- 
stand von den Urdarmzellen sich vorn herumzOge, weitet es sich hier zu einer 
grofien Blase aus. Man braucht nur das doppelt-vierzellige Stadium der Fig. 4d 
mit dem normalen rhombischen Vierzellen-Stadium (Textfig. C, p. 137) zu ver- 
gleichen, um diese Blase als notwendige Folge des gewaltigen Ektoderm-Ueber- 
schusses zu verstehen. 

Sehr merkwiirdig ist es nun, da6 die abnorm groBe FurchungshOhle unseres 
Embryo sich spater auf den normalen spaltf5rmigen Hohlraum verkleinert, was 
in Fig. 4f teilweise, in g und h, welche in verschiedener Ansicht das gleiche 
Stadium darbieten, voUstandig erreicht ist. Diese Regulation wird in der Haupt- 
sache jedenfalls dadurch bewerkstelligt, daJB sich das Ektoderm sehr stark ver- 
dickt ^). Kurz darauf habe ich den Embryo konserviert. Einige an dem PrSparat 
sichtbare Mitosen deuteten darauf hin, da6 die Entwicklung noch nicht zum Still- 
stand gekommen war. Wie zu erwarten, fanden sich zwei Urgeschlechts- 
z ell en, schon tief ins Innere eingesenkt, mit abnorm kleinen Kemen. 



Das Hauptergebnis dieses Kapitels glaube ich folgenderm<iBen zusammen- 
fassen zu diirfen: Durch die simultane Vierteilung eines dispermen Ascaris-Eies 
entstehen (vielleicht mit ganz seltenen Ausnahmen) Zellen, welche die gleiche 
Wertigkeit besitzen, wie diejenigen, die durch Zweiteilung eines normal-befruchteten 
Eies gebildet werden, nd,mlich die Wertigkeit AB oder P,. Es kOnnen drei 
Zellen die Qualitat AB besitzen oder zwei oder eine ; dem jeweiligen Rest kommt 
die Qualitat P^ zu. Schon beim Uebergang vom vierzelligen zum achtzelligen 
Stadium laBt sich aus der Teilungsrichtung mit Sicherheit diagnostizieren, welche 
der vier primaren Blastomeren als AB, welche sds Pj aufzufassen sind ; und diese 
Wertbestimmung wird durch die weiteren Schicksale der vier Zellfamilien in jeder 
Hinsicht bestatigt. 

Ich habe schon fruher (Th. BovERi und N. M. Stevens, i 904) die Meinung 
vertreten, dafi die schadlichen Folgen der Dispermie bei Ascaris nicht, wie bei 
Echiniden, dadurch bewirkt werden, daS der Chromatinbestand, der den 
Blastomeren durch die mehrpolige Mitose des Eies zugeteilt wird, in der Regel 
unrichtig kombiniert ist; sondern daB es die unrichtigen plasmatischenQuali- 
taten des sich entwickelnden Zellenkomplexes sind, welche verderblich wirken. 

Diese Anschauung hat inzwischen noch erheblich festere und bestimmtere 
Gestalt gewonnen, wovon unten eingehender die Rede sein soil. Ich bin 

I) Dieser Verlauf scheint mir einigen von ZUR Strassen (1906) ge&ufierten Vorstellungen, sowohl 
iiber den Mechanismus der Epiihelbildung, wie fiber Regulationen bei Ascaris, zu widersprechen. 
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liberzeugt, daB jede Blastomere eines dispermen Ascaris-Keimes, sofern sie nur 
wenigstens ein Chromosoma erhalten hat, einen bestimmten Teil eines normalen 
Embryo liefern wiirde, falls sie sich in der richtigen Umgebung be- 
f ande; oder konkreter ausgedruckt: ich zweifle nicht daran, daB, wenn es gelingen 
k5nnte, einen dispermen Keim des Typus II auf dem VierzeUen-Stadium in die 
beiden Gnippen AB — P^ zu trennen, oder wenn man beim Typus I die Zelle Pj 
mit einer der drei Zellen AB, oder beim Typus III die Zelle AB mit einer der 
drei Zellen P, isolieren kOnnte, aus jeder solchen zweizelligen Gruppe ein normaler 
Zwergembryo hervorgehen wiirde. 

IV. Die Bntwicklung zentrifugierter Bier. 

Das Zentrifugieren der Ascaris-Eier habe ich in Angriff genommen in der 
Erwartung, daB es mOglich sein werde, die Eier zur Teilung in abnormer Richtung 
und sonach, bei einer bestimmten Orientierung, zur Teilung in zwei gleich- 
wertige Blastomeren zu zwingen, womit sich ein neues Kriterium ftir die Frage 
ergeben muBte, ob die in der Furchung sich abspielende Scheidung der Chromo- 
somen in Urchromosomen und somatische Chromosomen auf differentieUer Chro- 
mosomenteilung beruht oder durch plasmatische Differenzen ausgelOst wird. Diese 
Hoffnung hat sich durch die Experimente erftiUt Aber zugleich ergab sich dabei 
etw2is vOllig Unvorhergesehenes hinsichtlich der absoluten Wertigkeit der 
durch das Zentrifugieren erzielten aquivalenten V2-fil3^toni®ren ; und dieses Er- 
gebnis bildet nun zu den Resultaten uber die Wertigkeit der Blastomeren di- 
spermer Eier die willkommenste Erganzung. 

Ueber die Wirkungen, welche sich durch die Zentrifugalkraft in den Ascaris- 
Eiern hervorbringen lassen, habe ich bereits in einer kurzen, in Gemeinschaft 
mit M. J. HOGUE verOffentlichten Mitteilung (1909) berichtet. Ausfiihrlichere 
Darstellungen nach verschiedener Richtung finden sich in der seither erschienenen 
Arbeit von Miss HOGUE (19 10) und in meinem Beitrag zu der Festschrift fflr 
W. Roux (19 10). 

Ich verweise auf diese VerOffentlichungen und hebe beziiglich der allgemeinen 
Wirkung des Zentrifugierens hier nur hervor, daB weder die bei der Teilung der 
zentrifug^erten Eier meist stattfindende abnorme Verteilung der ins Protoplasma 
eingelagerten Granula und DotterkOrner, noch die bei Teilung unter starker 
Zentrifugalkraft eintretende abnorme Richtung der ersten Furche die Entwicklung 
im geringsten beeintrachtigt. Nur in einem einzigen Fall wird die Entwicklung 
abnorm, und diesen Fall erhalt man in sehr verschiedenem Prozentsatz dann, 
wenn man die Eier, nachdem sie schon vor der Teilung langere Zeit stark 
zentrifugiert worden wsiren, unter starker Zentrifugalw4rkung (wir arbeiteten mit 
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38cK> Umdrehungen in der Minute, bei 9 cm Abstand der Eier von der Rotations- 
achse) sich teilen lS,fit. 

Unter den so behandelten Eiern findet man eine geringere oder grOBere 
Zahl (bis 36 Proz.) von solchen, die durch einen kleinen Plasmaball ausgezeichnet 
sind, der in der ersten Furche liegt und stets an derjenigen Seite des Eies sich 
abgeschntirt hat, die von der rotierenden Achse weggewendet war. Da an dieser 
Seite des Eies sich die zahkeichen kleinen Granula angehauft haben, die schwerer 
als das Plasma sind, ist der abgeschntirte Ball stets dicht mit diesen KOrnchen 
voUgepfropft. 

Diese „Ball-Eier", wie sie kurz genannt sein mOgen, sind weiterhin da- 
durch charakterisiert, dafi die beiden Blastomeren immer genau gleich groB sind 
und dafi die Furchungsebene auf der durch das Zentrifugieren hervorgebrachten 
Schichtung der Eibestandteile genau senkrecht steht. Der prinzipielle Unter- 
schied gegeniiber den normalen Keimen gibt sich aber erst spater zu erkennen, 
namlich darin, dafi sich die beiden Blastomeren bei der weiteren Furchung voll- 
kommen gleich verhalten, wovon man sich durch einen Blick auf Fig. 31 (Taf. 16) 
vorlaufig tiberzeugen kann. 

Die Ursachen ftir das Auftreten dieser Ballkeime habe ich kiirzlich (19 10) einer 
eingehenden Untersuchung unterzogen, von der ich hier nur das fiir das Folgende 
wichtige Hauptresultat hervorhebe. Es lafit sich beweisen, dafi die eigentiimliche 
Abnormitat dann entsteht, wenn bei einem unter starker Zentrifugalwirkung 
sich teilenden Ei die Kraft exakt in der Richtung der Eiachse wirkt 
Unter diesen Umstanden wird die Spindel, hOchst wahrscheinlich infolge der in 
der Achsenrichtung stattfindenden Abplattung des Eies, gezwungen, sich zur 
Eiachse senkrecht zu stellen; oder richtiger gesagt: die Spindel, die sich nach 
meinen jQngsten Ermittelungen (1. c.) in jedem Ei senkrecht zur Achse anlegt, 
wird durch das Zentrifugieren gezwungen, diese Stellung beizubehalten. Denkt 
man sich die Struktur, auf der die Polaritat des Eies und also die Existenz einer 
Eiachse beruht, als eine parallele Schichtung, so mufi die genannte Spindel- 
stellung dazu fiihren, dafi jede Blastomere von alien Eizonen die Halfte erhalt. 
Daraus erklart sich die voUkommene Aequivalenz der beiden Zellen. 

Wie ich zeigen konnte (1. c), entstehen die Ballkeime sowohl dann, wenn 
der vegetative Pol der Rotationsachse zugekehrt ist als auch bei der umgekehrten 
Orientierung. Doch sind die am animalen Pol gebildeten Bellle deshalb weit 
haufiger, weil sehr viele Eier, infolge der Anhaufung des leichteren Dotters in 
der vegetativen Eihalfte, sich beim Beginn des Zentrifugierens so drehen, dafi der 
vegetative Pol gegen die Rotationsachse sieht. Aus dieser Tatsache erklart es 
sich auch, dafi in manchem Eimaterial bis zu 36 Proz. Balleier gefunden werden, 
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was undenkbar ware, wenn sich die Eier ganz beliebig zur Richtung der Zentri- 
fugalkraft einstellen wurden. 

Wenn nun auch der mit den schweren KOrnchen gefullte Ball ein fast un- 
trugliches Kennzeichen dafar ist, da6 ein zur Beobachtung kommendes Zweizellen- 
Stadium aus einem Ei entstanden ist, das sich in einer zu seiner Achse senk- 
rechten Richtung geteilt hat, so kommen doch auch Falle mit dem Ball vor, die 
sich vOUig normal entwickeln, wofiir ich in der erwahnten Arbeit die Ursachen 
erOrtert habe. Und andererseits kann auch die so ungemein charakteristische „Ball- 
entwicklung" an Eiern eintreten, die sich unter starker Zentrifugalwirkung geteilt 
haben, ohne dafi sich dabei ein Ball abgeschntirt hatte. Aus beiden Tatsachen 
geht hervor, da6 nicht etwa die Bildung des Balles fOr die abnorme Entwicklung 
verantwortlich zu machen ist; vielmehr kann diese ihren Grund nur haben in der 
abnormen Teilungsrichtung senkrecht zur Eiachse. 

Im Folgenden soil lediglich die weitere Entwicklung der Ballkeime 
betrachtet werden, deren nslchste Stadien bereits in der vorlaufigen Mitteilung 
(BovERi und HOGUE, 1909) und etwas ausfiihrlicher in der Arbeit von Miss HOGUE 
(19 10) beschrieben worden sind. Was an dieser Entwicklung vor allem als voll- 
kommen konstant auffallt, das sind die Verhaltnisse der Chromatin-Dimi- 
nution. Der urspriingliche Kemzustand erhalt sich, wie ja auch bei den meisten 
normalen Keimen, bis zum Stadium von vier Zellen. Wahrend aber nun im nor- 
malen Keim beim nachsten Teilungsschritt in drei Zellen, namlich in A, B undEMSt 
die Diminution stattf indet, geschieht sie in den Ballkeimen nur in z w e i e n , und 
zwar wird in jedem Zellenpaar die obere Zelle, die gewOhnlich mit dem Ball in 
Kontakt steht, diminuiert, wogegen die untere die Urchromosomen bewahrt 
(Fig. 34, Taf. 16). Und nun verhcilten sich die beiden Keimhalften auch weiter- 
hin symmetrisch; jede der beiden Stammzellen liefert stets wieder eine Stamm- 
zelle und eine Ursomazelle, so dafi also zwei Keimbahnen nebeneinander hergehen 
und schliefilich anstatt der normalen zwei Urgeschlechtszellen deren vier vor- 
handen sind. 

Diese Tatsache, so wie das oben besprochene Ergebnis, dsifi jede Vj-Blasto- 
mere eines Balleies alle zwischen dem animalen und vegetativen Pol gelegenen 
Eizonen enthalt, legten den Gedanken nahe, dafi diese beiden Blastomeren die 
Wertigkeit von ganzen Eiern besitzen diirften. Zwar furchen sie sich 
niemals so, wie ein ganzes Ei. Allein wer k5nnte voraussagen, wie zwei ganze 
Eier, in solcher Weise aneinandergefugt, sich verhalten wtirden? Zeigen doch 
auch z. B. die zwei Ventralfamilien eines dispermen Keimes Attraktionen fQr- 
einander, die sich aus der normalen Entwicklung durchaus nicht warden ent- 
nehmen lassen. So hielt ich es fiir mOglich, dafi, wenn es gelange, die eine Blasto- 
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mere eines Ballkeimes von der anderen zu trennen, aus jeder ein normaler Zwerg- 
embryo hervorgehen wiirde, wie aus der normden ^ / 2'Blastomere eines See- 
igel-Eies. 

Ich suchte deshalb nach einem Mittel, die eine Blastomere ohne Schadigung 
der anderen zu vemichten. Dies ist mir bis jetzt nicht in idealer Weise gelungen, 
aber doch so, da6 mir das Verfahren fiSr die weitere Analyse von groBem Nutzen 
war. Es ist die Methode des AbtOtens einzelner Blastomeren ver- 
mittelst UvioUichtes. Fufiend auf den Erfahrungen Hertels (1905) aber 
die Wirkungen ultravioletten Lichtes auf Seeigel-Eier, fand ich, daB es sehr leicht 
gelingt, von Eiern, die den Strahlen einer UvioUampe ausgesetzt sind, die eine 
Blastomere ohne Schadigung der anderen zu toten, indem man diese durch einen 
dicht aufliegenden Stanniolstreifen vor der Einwirkung der Strahlen schutzt. 
Miss Stevens hat auf meine Veranlassung normale Ascaris-Keime vermittelst 
dieses Verfahrens parliell abgetotet und die Entwicklung des lebenden Restes 
verfolgt. In ihrer Arbeit (1909) ist die Methode genauer beschrieben. 

Als ich nun auf diese Weise die eine ^ / 2'^lBJStomeTe von Ball eiern ab- 
t6tete, zeigte sich, dafi sich die liberlebende neben ihrer toten Schwester genau 
so furchte, wie wenn diese gleichfalls an der Entwicklung teilnahm. Damit war 
die urspriingliche Hypothese bereits sehr unwahrscheinlich geworden. Mein 
nachster Gedanke war nun der, da6 in der Ballfurchung iiberhaupt nichts mit 
der normalen Entwicklung zu Identifizierendes vorliege. Jede der beiden Blasto- 
meren des Ballkeimes ist ja aller Wahrscheinlichkeit nach zusammengesetzt aus 
Plasma, das normederweise auf die Zellen AB und P^ verteilt ist. Aus dieser 
Mischung kOnnten neue Eigenschaften entstehen, die der Furchung der Balleier 
einen besonderen Typus verleihen wiirden. 

Allein auch diese MOglichkeit, die fiir eine weitere Analyse kaum noch 
Handhaben geboten hatte, ergab sich erfreulicher Weise als nicht realisiert. 
Vielmehr kam das ebenso liberraschende wie sichere Resultat zu Tage, dafi jede 
V2-Blastomere eines Balleies genau die Eigenschaften einer 
normalen Blastomere Pi besitzt. Die Eigenschaften der normalen 
Blastomere AB sind vollkommen verschwunden. 

Da dieses Ergebnis zuerst an den partiell abgetoteten Keimen gewonnen 
worden ist, stelle ich deren Beschreibung voraus. 

A. Die Entwicklung der einzelnen V2- Blastomeren von Balleiern. 

Hinsichtlich der Methode sei erwahnt, dafi ich bei den Bestrahlungsver- 
suchen nicht bestimmte Exemplare zweizelliger Balleier partiell mit Stanniol be* 
deckte, was sehr zeitraubend ware und doch nicht sicher zum Ziel fiihren wQrde; 

Hertwig-Fettschrift. III. I I 
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sondern ich verwendete einen Objekttrager, auf dem etwa 30 Proz. Balleier auf- 
getreten waren und bedeckte die Eier in der Richtung, in welcher der Objekt- 
trager zentrifugiert worden war, mit parallelen, etwa Vj mm breiten Stanniol- 
streifen, zwischen denen ungefahr ebenso breite Zwischenraume blieben. Auf 
diese Weise erhielt ich vierzehn brauchbare Objekte. Daneben fanden sich in 
grOBerer Zahl norm ale Zweizellenstadien, von denen gleichfalls die eine Blasto- 
mere abgetotet war. Diese dienten als wertvolle Kontrollen. 

Um mit diesen letzteren zu beginnen, so furchten sie sich so, wie ich es 
bei meinen friiheren Vorversuchen schon im Groben gefunden hatte und wie es 
dann von Miss Stevens im Detail verfolgt worden ist. Die einen, bei denen die 
Zelle Pj tot war, ergaben annahemd kugelige, aus gleichartigen Zellen zusammen- 
gesetzte Blastulae mit diminuierten Kernen (vgl. Stevens, Fig. i). Die anderen, 
bei denen die Zelle AB durch das Uviollicht get5tet war, lieferten jenen charak- 
teristischen, im Schema der Fig. F (p. 137) dargestellten Zellenstreifen, wie er 
normalerweise aus der Zelle P^ entsteht und von Miss Stevens in ihren Figuren 8 
und 9 abgebildet worden ist. 

Im Gegensatz zu diesen zweierlei Typen verhielten sich die vierzehn partiell 
abgetoteten Ballkeime in ihrer Furchung v5llig gleich. Ware es noch n5tig, 
fiir die voUkommene Aequivalenz der beiden Va'B^^stomeren eines Bedlkeimes 
einen Beweis zu liefem, so diirfte er in diesem Befunde erblickt werden. Denn 
so gut bei den normalen Keimen in ungefahr der Halfte der Falle die Zelle AB 
und in der anderen die Zelle P , durch das Stanniol geschtitzt war, so hatten auch 
unter den partiell bestrahlten Ballkeimen wenigstens einige abweichende auf- 
treten miissen, wenn es iiberhaupt solche gabe. 

Das zweite, weit wichtigere Resultat aber war dieses, da6 sich die vierzehn 
Vj-Blastomeren der Ballkeime genau so furchten, wie die allein sich entwickelnde 
Zelle Pi der normalen Keime. In Fig. 32 (Taf. 16) ist die Entwicklung eines partiell ab- 
getoteten Balleies in den Hauptetappen wiedergegeben. Die liberlebende Blastomere 
teilt sich stets wie eine an AB befestigte Zelle Pj, und ihre beiden Tochterzellen 
fiihren nun (Fig. 32 a und b) die fiir die normale Entwicklung so charakteristische 
Umklappung aus, bis sie beide der toten Schwesterzelle anliegen (Fig. 32 c und d). 
Verhalten sie sich schon hierin wie die normalen Zellen EMSt und P,, so gilt 
dies in gleicher Weise fiir ihre Teilung. Beide teilen sich in der urspriinglichen 
Langsrichtung und so entsteht die fiir die normede Ventralfamilie typische Reihe: 
MSt, E, Ps und C (Fig. 32 e). Wie bei der normalen Entwicklung teilen sich 
nun die beiden Endzellen MSt und C quer zur ganzen Familie; es entstehen die 
Zellen mst — //ar und c— y (Fig. 32 f), die sich sekundar mehr oder weniger stark 
verschieben kOnnen (Fig. 32 g). Die beiden Zellen E und Pg endlich teilen sich 
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in typischer Weise longitudinal, es entstehen die Zellen EI und E II, P^ und D 
(Fig. 32 h). 

Als die einzige Abweichung dieses Verlaufs vom normalen kOnnte die 
Teilungsrichtung der Zelle MSt angesehen werden. Zwar teilt sie sich typisch 
„quer" zur LSngsachse der ganzen Zellenreihe, aber nicht, wie C, in eine rechte 
und linke Zelle, die beide der abgetoteten Schwesterblsistomere aufliegen, sondem 
in eine aufliegende und eine nach aufien gerichtete. Diese Erscheinung zeigte sich 
jedoch ebenso bei normalen Keimen nach AbtOtung der Zellen AB. Und 
bei dem dispermen Keim des Typus III, dessen Entwicklung auf Taf. 14 und 15 
abgebildet ist, ist uns an den Ventrcilfamilien I und III das Gleiche begegnet, wie 
in Fig. 28 und 29 zu sehen ist Also auch hierin liegt nichts Anormales. 

Der Verlauf war bei alien vierzehn Objekten so gleichartig, da6 nur ein 
einziger Punkt noch der ErwShnung bedarf. Bei einigen Keimen blieben die vier 
Zellen MSt, E, Pg und C nicht in einfacher Reihe hintereinander liegen, sondern 
verschoben sich zu T-formiger oder rhombischer Anordnung, wodurch sich natflr- 
lich das klare Bild der Fig. 32 verwischte. Da jedoch bei der sich allein ent- 
wickelnden normsden Zelle P^ ganz das Gleiche vorkommt, bedeutet auch diese 
Erscheinung keine Abweichung vom Normsden. 

Es lafit sich also sagen: jede sich allein entwickelnd^ Y^-Blastomere eines 
Balleies verhalt sich in alien Stiicken wie eine normale Vs-Blastomere P^. Und 
dies gilt, wie die konservierten Objekte lehren, auch fiir die Kernverhaltnisse. 
Wo im normalen Verlauf eine Diminution eintritt, da auch bei unseren Objekten. 
Die Anwesenheit des „Balles**, der fast immer den AbkOmmlingen von MSt 
anliegt, ist das einzige Kriterium, um feststellen zu kOnnen, daB man nicht die 
Deszendenten der Zelle P^ eines normal geteilten Eies vor sich hat. 

In Fig. 38 (Taf. 16) ist eines der vierzehn Objekte im konservierten Zustand 
wiedergegeben. Der Keim ist so gedreht, daB die aus der tiberlebenden Blasto- 
mere hervorgegangene Gruppe von dreizehn Zellen annahemd in Ventral- 
ansicht (nach der fiir den ganzen normalen Embryo giiltigen Terminologie) zu 
sehen ist. Was in der Zeichnung nach oben sieht, entspricht dem Vorderende des 
Embryo. Die dem Uviollicht ausgesetzte Blastomere WcU* in diesem Fall nur 
stark geschadigt und vermochte sich noch einmsd zu teilen. Die Verbindungs- 
linie ihrer beiden Tochterzellen ist, wie ich es auch in ein em anderen F'all be- 
obachtet habe, merkwurdigerweise nicht Ungs-, sondern quergestellt. Doch kommt 
auch die andere Orientierung vor. Der Ball liegt auf der nach unten gekehrten 
Seite, in typischer Weise mit den AbkOmmlingen von MSt in Kontakt Er ist 
in der Zeichnung als punktierter Kreis unter den Zellen P4 und E II angegeben. 

Vergleicht man die Grruppe von dreizehn Zellen mit der Ventrcdfamilie eines 

normalen Embryo, so ist die Uebereinstimmung so voUkommen, als man es bei 

II* 
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der Verzerrung infolge des Fehlens eines entsprechend ausgebUdeten primaren 
Ektoderms nur erwarten kaftn. Von hinten beginnend finden wir in typischer 
Lagerung die vier AbkOmmlinge der Ursomazelle C (cl, cll, yl, yll). Dann 
folgt die Ursomazelle D, in normaler transversaler Teilung begriffen, wobei die 
Diminution stattfindet. An sie schliefit sich nach vom ihre auffallend kleine 
Schwesterzelle, die Stammzelle P^ an, die in dem von der ganzen Gruppe gebil- 
deten Bogen am hOchsten liegt. Nun kommen, unter einer Knickung angefQgt, 
die Entodermzellen, die hintere (EII) bereits in typischer Weise in ell und £ll 
geteilt, die vordere (E I) gerade in Teilung begriffen. Selbst der Winkel, den die 
Spindelachsen von EI und EII miteinander bilden, stimmt mit demjenigen des 
normeden Embryos uberein (vergl. meine Fig. 2 1 b in der Festschrift fQr Kupffer). 
Endlich das Vorderende wird von den vier AbkOmmlingen der 2^11e MSt gebildet 
(m, fi, st, <tt). Diese weichen in ihrer I^ge insofern vom Normalen ab, als, offenbar 
wegen des Fehlens der primS-ren Ektodermzellen, die Zellen mst und fiav sich 
nicht voneinander gelOst hatten. So sind die beiden im normalen Embryo seitlich 
neben den Entodermzellen gelegenen zvvei Gruppen vereinigt. 



B. Die Entwicklung ganzer Ballkeime. 

Nach den Erfahrungen an den partiell abgetoteten Ballkeimen bot nun auch 
die Entwicklung der ganzen keine Schwierigkeiten mehr. War doch schon vom 
Anfang der Untersuchung an die Art, wie sich die beiden Schenkel des vier- 
zeDigen Ballkeims zu einem Ring und dann zum Rhombus zusammenschliefien, als 
ein Vorgang erschienen, der in Verdoppelung das darbietet, was im normalen 
vierzelligen Keim die Tochterzellen von Pj ausfiihren. 

Es sei nun zunSchst auf diese Verhaltnisse noch etwas naher eingegangen. 
T6tet man zweizellige Bedlkeime auf dem Stadium ab, wo in jeder Blastomere 

die Spindel ausgebildet ist, so findet man nicht selten 
beide Spindeln auf der Bertihrungsebene der Blasto- 
meren senkrecht stehend; mit anderen Worten: die 
beiden Spindelachsen fallen in eine gerade Linia 
DemgemaS liefert die Teilung eine gerade Reihe von 
vier Zellen, deren auBerste gewOhnlich etwas kleiner 
sind als die mittleren (Fig. H), Man kann dies so 
formulieren: jede Zelle Pi des Ballkeims ver- 
halt sich so, als ob ihre Schwesterzelle nicht 
auch die Qualitat Pi, sondern AB hatte. 
Die Anordnung der vier Zellen in einer Geraden ist gewOhnlich von sehr 
kurzer Dauer; haufig tritt schon wahrend der Durchschniirung der Zellen eine 




Fig. H. 
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Winkdstellung der beiden Familien ein, oft bilden schon die Spindeln einen 
Winkel miteinander. Bei diesen Verschiedenheiten ist ohne Zweifel zum Teil die 
Form der Eischale von Bedeutung. Ist ihre Oblongitat gering, so erfolgt die 
Umbiegfung rascher als wenn die vierzellige Reihe gentigend Raum hat, sich aus- 
zustrecken, wie in Fig. H. 

Das weitere Verhalten der beiden Schenkel ist verschieden. Als das typische 
Geschehen, das in weitaus den meisten FMlen beobachtet wird, ist das in Fig. 3 1 
dargestellte zu bezeichnen ^), wo sich die beiden Schenkel in der gleichen Ebene 
gegeneinander bewegen, bis sie schliefilich (Fig. 31c) in engster BerOhrung in 
quadratischer Anordnung nebeneinander liegen. Dieser Zusammenschlu£ erfolgt 
entweder direkt und dann sehr rasch, oder er vollzieht sich unter Einschaltung 
eines sehr eigentiimlichen Ringstadiums, wie Fig. 31b es zeigt. Diese Kon- 
figfuration kommt dadurch zustande, dafi die Zellen zum Zweck des Zusammen- 
schlusses sich nicht drehen, sondem verbiegen. So findet man in Fig. 3 1 b die 
stark gestreckten Zellen EMSt geradezu geknickt, wahrend die Zellen P2 schwach 
gekrtimmt sind. x\uf solche Weise kommen diese beiden Zellen zuerst mit einem 
kleinen unteren Bezirk in Beriihrung. Die Annaherung vollzieht sich ziemlich 
langsam, und auch nachdem der Kontakt hergestellt ist, wird erst ganz allmahlich 
eine breitere Beriihrungsflache geschaffen. Ganz langsam verkleinert sich dann die 
Oeffnung des Ringes, sie besitzt zuletzt gewOhnlich die Form eines engen Langs- 
spaltes, nach dessen Verdrangung der Zustand der Fig. 3 1 c erreicht ist. Von 
nun an sind die beiden Modi nicht mehr zu unterscheiden. 

Wir sehen also, daB das, was bei partieller Abt5tung die eine Blastomere 
allein macht (Fig. 32 a, b, c), hier symmetrisch von beiden ausgefiihrt wird. Und 
wenn dort kein Zweifel sein konnte, daB der Vorgang 
dem normalen Umklappen der Ventralfamilie ent- 
spricht, so ist es klar, dafi die Erscheinungen beim 
ganzen Keim den gleichen Umklappungsprozefi 
doppelt reprSsentieren. 

Dabei ist es von Interesse, dafi auch die normale 
Umklappung der Ventralfamilie in zweierlei Weise 
geschehen kann, entweder so, dafi von der Stelle, wo 
EMSt der Dorsalfamilie bereits anliegt, der Kontakt 

kontinuierlich weiter ausgedehnt wird, oder in der Weise, wie es Fig. I dstrstellt, 
wo durch Biegung der Zelle Pg und besonders der Zelle EMSt zun^chst ein 
distaler Bezirk von Pg an die Zelle B herangefOhrt wird, so dafi also auch hier 




i) Die Lage des Balles in den ersten Bildem der Fig. 31 ist nicht die urspriingUche. Er ist von 
seiner Bildungsstatte am oberen Rand herabgeriickt und kehrt spMer wieder in diese primare Stellung 
zurtick. 
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ein Ring gebildet wird, den man im Vergleich mit dem des Ballkeims als „Halb- 
ring" bezeichnen kOnnte. Sehr bemerkenswert aber ist es, da6 die Ringbildung, 
die, nach meinen ziemlich ausgedehnten Erfahrungen, in der normeden Entwicklung 
eine Ausnahme darstellt, bei den Ballkeimen umgekehrt die Kegel ist, so da6 sie 
auch in Zuchten, wo die normalen Keime sich in der gewOhnlichen Weise um- 
gruppieren, fast immer auftritt Die Tatsache, die ich mehrmals an Ballkeimen 
beobachtet habe, dafi die Oeffnung des Ringes, nachdem sie schon fast ver- 
schwunden war, wieder groB wird, um dann erst definitiv beseitigt zu werden, 
sieht fast wie eine Abneigung gegen den ZusammenschluB aus; und wenn hierin 
etwas Wahres liegen sollte, so ware diese Abneigung nach dem Gresagten zwischen 
zwei Ventralfamilien bedeutend grOBer als zwischen einer Ventral- und einer 
Dorsalfamilie. 

Das quadratische Vierzellenstadium, wie es durch den Schwund der Ring- 
Off nung entsteht, verschiebt sich alsbdd zu einem Rhombus (Fig. 3 1 d). Es exi- 
stiert kein Kriterium, auf Gfrund dessen ermittelt werden kOnnte, ob die beiden 
anscheinend identischen Zellenpaare doch eine gewisse innere Verschiedenheit 
besitzen, welche bewirken wQrde, da6 es stets eine bestimmte Zelle EMSt ist, 
welche mit Pj des anderen Paares in Kontakt tritt, oder ob hier nur der Zufall 
entscheidet. Weit wahrscheinlicher ist mir das letztere; die Rautenform ware 
dann nur als eine stabilere Anordnung der vier Zellen zu betrachten. 

Nicht immer jedoch verlauft die Umlagerung der beiden Schenkel des vier- 
zelligen Ballkeimes in dieser Weise. Manchmal bewegen sie sich in verschiedenen 
Ebenen; die Ringfigur wird friiher oder spater windschief, und daraus resultiert 
nach dem Verschwinden der Oeffnung eine tetra^drische Gruppierung 
(Fig. 33 a, b). 

Ein dritter Fall ist der, da6 die beiden Schenkel nicht zusammenklappen. 
Dies tritt dann ein, wenn die Schale stark langlich und eng ist. Aehnlich wie bei 
den T-Riesen ZUR Strassens haben die beiden Zellenpaare nicht geniigende 
Bewegungsfreiheit. 

Endlich eine ganz eigentiimliche Umordnung der vier Zellen hat Miss HoGUE 
beschrieben und in ihren Figuren 24 — 26 abgebildet; ich verweise auf ihre Dcir- 
stellung. 

Ich gehe auf diese Verschiedenheiten und ihre m5glichen Ursachcn nicht 
weiter ein. Im Anfang haben sie die richtige Auffassung der Ballkeime sehr 
erschwert. Nachdem aber einmal an den typischen und weitaus haufigsten Fallen 
(Fig. 31) die Wertigkeit der beiden Zellenpaare als zweier Ventralfamilien er- 
kannt war, lieB sich leicht konstatieren, da6 dies fur die iibrigen Falle eben- 
falls gilt. 
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Kehren wir zu dem „ebenen" Ballkeim der Fig. 31 zuriick, so teilen sich 
nun die beiden Zellenpaare in den moisten Fallen so, dafi eine Doppelreihe 
von je vier Zellen^) entsteht (Fig. 31 e und f), die sich, oft schon ehe alle 
acht Zellen gebildet sind, verbiegt, und zwar sowohl in der Flache wie' nach der 
Kante (Fig. 3 1 g). In seitlicher Ansicht ist dieses sehr charakteristische W u r s t- 
stadium in Fig. 35 wiedergegeben. 

Nach dem, was die Entwicklung der einzelnen Vs"Blastomere gelehrt hat, ist 
die Deutung sowohl der Teilungsrichtungen, wie auch der Kriimmung klar. Wir 
haben in jeder der beiden vierzelligen Reihen eine normale vierzellige Ventral- 
familie (MSt, E, Pg und C) vor uns, und der Bogen, den sie bildet, entspricht der 
Kriimmung, welche die vierzellige Ventralfamilie in jedem normalen Keim dar- 
bietet. 

Fines aber ist hierbei merkwtirdig. Die Ebene, in der die Ventralfamilie 

des normalen Embryo gekriimmt ist, ist die Medianebene, d. h. auf Vorher- 

gehendes bezogen: es ist die Ebene, zu welcher die vier 

Blastomeren A, B, EMSt, Pg im Rhombusstadium ange- 

ordnet waren; die Konkavitat der Kriimmung ist gegen 

die Dorsalfamilie gerichtet. Wiirden die beiden vierzelligen 

Reihen des Ballkeims sich in gleicher Weise biegen, so 

muBten sie, wie Fig. K es schematisch ausdriickt, in der 

Mitte auseinander weichen; es miiBte der Ring, wie er 

auf dem vierzelligen Stadium bestanden hatte, abermals 

auftreten. Dies kommt aber niemals vor. Offenbar ist _. ,, 

Fig. K. 

die Adhasion, welche die beiden Gruppen, oft nach 

langem 2^gern, gewonnen haben, so steirk, da6 die ihr entgegenwirkende 
Kriimmungstendenz sie nicht iiberwinden kann. Aber irgendwie vollzieht sich 
die Krtimmung doch; teils so, daB die eine Familie die andere in ihre Richtung 
zwingt, viel mehr aber dadurch, da6 die Krttmmung in einer zu der typischen 
Richtung senkrechten erfolgt, beide Reihen also sich gemeinsam nach der einen 
Oder anderen Seite aus der Medianebene herausbiegen. 

Den Anschauungen ZUR Strassens folgend, kOnnte man sich dies so vor- 
stellen, daB Drehungen der einzelnen Blastomeren von solcher Art stattfinden, 
da6 die eintretende Kriimmung de facto doch der normalen entspricht Wahr- 
scheinlicher kommt es mir vor, da6 die Zellen, wenn sie verhindert sind, die 
typische Krummung herzustellen, inn ere Umstimmungen erfahren, welche die 
Krummung in abnormer Richtung zustande bringen. 




1) Die in der vorlaufigen Mitteiluog (BoVERi und Hogue 1909) in Fig. 5 wiedei^gegebene Anordnung 
der acht Zellen ist zwar in manchem Material nicht selten, trotzdem aber als atypisch zu bezeichnen. 
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Hier seien ein paar Worte liber die weitere Furchung der tetrafedrischen 
Ballkeime (Fig. 33 b) eingeschaltet Auch bei ihnen geht in den meisten Fallen 
aus jeder zweizelligen Gruppe eine einfache vierzellige Reihe hervor und cs ent- 
steht auf 'diese Weise das sehr auffallende Bild eines Kreuzes (Fig. 33 c). Wenn 
nun hier die Kriimmung eintritt, richten die beiden Reihen ihre Konkavitat 
gegeneinander und schmiegen sich so ineinander, wie Fig. 33d es wiedergibt, 
in welcher jede der beiden Familien durch eine ihre vier Zellen durchziehende Linie 
kenntlich gemacht ist In diesem Fall gestattet also der anfangs vom Normalen 
starker abweichende Verlauf eine korrektere Fortsetzung. 

Kehren wir zu den ebenen Ballkeimen zuriick, so geht die Verschiebung, 
wie sie die beiden Zellenpaare im rhombischen Vierzellen-Stadium gewonnen 
haben (Fig. 3 1 d), gewOhnlich auch auf das achtzellige Stadium tiber. Dann sitzt 
die eine vierzellige Reihe um eine halbe oder ganze Zellenbreite tiefer als die 
andere. So kommt das sehr typische Bild der Fig. 35 zustande. Der wurst- 
fOrmige KOrper wird oben und unten von je einer Zelle abgeschlossen, wogegen 
im mittleren Bereich die Zellen doppelt liegen. Aus den Kernverhaltnissen ergfibt 
sich, dafi in Fig. 35 die oben frei hervorragende Zelle MSt zu der dem Beschauer 
zugekehrten Familie gehOrt, die unten herausragende Zelle C zu der abgewandten. 

Wenn sp&ter die Kriimmung noch starker wird, gibt gewOhnlich die eine 
Familie die einreihige Anordnung auf, manchmal beide. 

DaB nun jede der beiden Reihen in der Tat einer normalen Ventralfamilie 
entspricht, wird bestatigt durch das Verhalten derKerne. Ohne Ausnahme 
findet sich im achtzelligen Ballkeim der Kernzustand der Fig. 35. Jede Reihe 
besteht aus zwei Zellen mit diminuierten Kernen, von denen die endstandige ge- 
wOhnlich mit dem Ball in Berahrung steht, und aus zwei Zellen mit urspriing- 
lichen Kernen. Die ersteren sind als MSt und E, die letzteren als Pg und C an- 
zusprechen. 

In voUem Einklang damit stehen die Teilungsrichtungen beim Ueber- 
gang zum sechzehnzelligen Stadium. Die beiden Mittelzellen jeder Reihe teilen 
sich langs, die beiden Endzellen teilen sich quer. Dies illustrieren die nach dem 
Leben skizzierten Figuren 3 1 h und i, sowie die nach konservierten PrS-paraten ge- 
zeichneten Figfuren 36 und 37. Fig. 36 gibt einen achtzelligen Ballkeim in Flachen- 
ansicht wieder. Die rechte Familie hat die einreihige Anordnung ziemlich gut 
bewahrt; von der linken dagegen ist die Zelle P, auf der dem Beschauer ab- 
gewandten Seite aus der Platte herausgedrangt worden. Die rechte Reihe laBt 
in MSt und C quer gestellte Teilungsfiguren erkennen; die Spindel der Zelle P, 
steht in der Langsrichtung der Familie, und ebenso weist die Stellung der Centro- 
somen in der Zelle E darauf hin, dai3 sich diese Zelle in der Langsrichtung der 
Gruppe teilen wird. Die Zellen der linken Familie zeigen, soweit die Ver- 
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schiebungen eine Aussage erlauben, das Gleiche, Die beiden nach der Lage des 
Balles als P, zu diagnostizierenden Zellen enthalten, der Norm entsprechend, Ur- 
chromosomen, in den Zellen C findet gerade die Diminution statt 

Ebenso verhalt es sich mit dem Keim der Fig. 37. Ich habe diesen Keim 
in anderer Orientierung abgebildet als die bisher besprochenen, namlich so, daB 
die beiden Ventralfamilien sich mOglichst in der Stellung prSsentieren, wie wir 
sie in einem bei seitlicher Ansicht gezeichneten normalen Keim orientieren. Das 
Objekt ist in gleicher Ansicht zweimal wiedergegeben ; in a ist die dem Beschauer 
zugekehrte Familie genauer ausgefiihrt, in b die abgewandte. Die Ueberein- 
stimmung der ersteren Reihe mit einer normden Ventralfamilie kOnnte nicht 
voUkommener sein. In den Zellen MSt und C (c — y) sehen wir auf die Teilungs- 
figuren in der Richtung ihrer Achse, in E und P, liegen die Spindeln der lAnge 
nach vor uns. Die Zelle, die nach der Lage des Balles als P, bestimmbar ist, 
teilt sich mit Urchromosomen , bei der Teilung der Zelle C vollzieht sich die 
Diminution. 

* 

In der abgewandten Reihe (Fig. 37 b) zeigen die Chromatinzustande die gleiche 
Wertigkeit der Zellen an; dagegen sind die Teilungsrichtungen infolge der Ver- 
lagerungen nicht so klar. Auch stellt sich die ganze Familie in einer Ansicht 
dar, die zwischen Flachen- und Seitenansicht ungefahr die Mitte halt. So pra- 
sentieren sich die typischen Querteilungen von MSt und C in schiefer Lage. Die 
Spindel von P, ist typisch in der Langsrichtung der Familie eingestellt ; und auch 
die Teilung der aus der Reihe herausgedrangten Zelle E laBt sich unter Berack- 
sichtigung dieser Verlagerung als in der Langsrichtung der Familie erfolgend 
bezeichnen. 

Ich bemerke ausdrticklich, da6 diese Falle nicht etwa ausgewahlt gQnstige 
sind, sondem dafi solche zu Hunderten hatten gezeichnet werden kOnnen. 

Die erfolgten Querteilungen der Zellen MSt und C, nach dem lebenden 
Objekt gezeichnet, sind in Fig. 31 h und i zu sehen. Hier treffen wir abermals 
auf die Erscheinung, die uns, sowohl bei dispermen Keimen (Fig. 28 u. 29, Taf. 15) 
wie bei den parti ell abgetoteten Ballkeimen (Fig. 32!) begegnet ist, daB die 
Teilungsrichtung von C auf derjenigen von MSt senkrecht steht. Und auch hier 
wieder muB die erstere Richtung als die korrektere im Sinne der normalen Ent- 
wicklung bezeichnet werden. 

Ueber die spatere Entwicklung teile ich nur soviel mit als nOtig ist, 
um zu zeigen, daB sie die Auffassung des Ballkeimes ds einer zweifachen Ventral- 
familie gleichfalls in jeder Hinsicht bestatigt. Je nach den oben erwahnten ver- 
schiedenen Zellaiiordnungen auf dem vierzelligen Stadium sind die spateren Zu- 
stande der Ballkeime im Aussehen ziemlich verschieden. Weitaus am klarsten 
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sind die „Embryonen",- die sich aus dem ebenen Typus (Fig. 31) entwickeln. 
wie ein solcher in Fig. 39 abgebildet ist Er ist so orientiert, wie derjenige der 
Fig. 37, und bietet sich also in der Ansicht dar, in der sich die Ventralfamilie 
eines normalen Embryo bei der Betrachtung von links prSsentiert. Aehnliche 
Gebilde finden sich in Material, dessen Ballkeime dem ebenen Typus angehOren, 
in groBer Zahl. Sie haben mit alien anderen Ballkeimen dies gemeinsam, daiS 
ihnen infolge des Mangels eines primaren Ektoderms die Furchungshohle (primare 
LeibeshOhle) fehlt. Der EmbryonalkOrper ist, mit einer unten zu erwahnenden 
Einschrankung, kompakt In ihm kann man nach Beschaffenheit und Gruppierung 
der Zellen leicht die Elemente zweier parallel vereinigter Ventralfamilien erkennen. 
Deutlich sind im Praparat an ihrer glasigen Beschaffenheit die Entoblastzellen zu 
erkennen. Vorn, seitlich und dorsal von ihnen finden sich die Stomatoblasten und 
Mesoblasten. Ventralwarts, meist etwas Qber das Entoderm hervorragend, erkennt 
man die Stammzellen. In Fig. 39 haben wir es ohne Zweifel mit zwei Zellen P4 
zu tun, die sich gerade teilen, um die Urgeschlechtszellen zu Hefem. Dann folgen, 
durch die groBen DiminutionskOrner ausgezeichnet, die AbkOmmlinge der Ursoma- 
zelle D (braun) und endlich diejenigen der Ursomazellen C (rot), die sich, wie im 
normalen Embryo, gegen den Racken empor und nach vorn krttmmen. Wo sie 
hier abrupt aufhOren, da eben soUte das primare Ektoderm sich anschliefien ; und 
wenn man, wie es in Fig. 39 geschehen ist, den aufieren Kontur einer normalen 
Dorsalfamilie hinzuzeichnet, ist die Uebereinstimmung des Bildes mit der Seiten- 
ansicht eines normalen Embryo iiberraschend. 

Schon bei den ersten Versuchen, in denen Ballkeime aufgetreten waren, 
fielen an den daraus entstandenen Zellenhaufen sehr haufig schwanzartige, oft 
langgestreckte Anhange auf. Die Figuren 21 und 27 bei Miss HOGUE geben hierfOr 
Beispiele. Nachdem ich die Wertigkeit der Ballkeime einmed erkannt hatte, war die 
Deutung dieses Anhangsels klar; es ist nichts anderes, als jene aus AbkOmmlingen 
der Ursomazelle C bestehende Zellenreihe, die sich, wie besonders ZUR Strassens 
Schuler H. MOller (1903) genau verfolgt hat, in der Medianebene des normalen 
Embryo zwischen den primaren Ektodermzellen weit auf dem Riicken nach vorn 
erstreckt 

Dieser Zellenkomplex legt sich manchmal schon auf Stadien, wie dem der 
Fig. 39, mit seinen Randern dem dicken Teil des Keimes auf, wahrend sein 
mittlerer Bereich hohl liegt So entsteht hier hinten oben ein kleiner, rings ab- 
geschlossener Hohlraum, der dem hintersten Teil der normalen LeibeshOhle ent- 
spricht Auch vorn zwischen den Stomatoblasten und Entoblasten tritt nicht 
selten ein Hohlraum auf. Spater findet man haufig Ansatze zu ei^iem Stomodaeum. 
Dann aber steht die Entwicklung still. 

Ich habe bis jetzt nicht die Zeit gehabt, die vorstehend in aller Kiirze ge- 
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schilderte sp^tere Entwicklung der Ballkeime so eingehend, als es wiinschenswert 
ware, zu studieren. Auf Grund dessen, was ich gesehen habe, bin ich der 
Ueberzeugung, da6 sich diese Entwicklung bei dem ebenen Typus mit fast eben- 
solcher GesetzmaBigkeit vollzieht, wie diejenige eines normalen Keimes. 

An demjenigen Resultat, das fiir die Zwecke dies^* Arbeit die Hauptsache 
ist: da£ die beiden primd^ren Blastomeren eines Ballkeimes in 
jeder Hinsicht genau die Eigenschaf ten normaler Zellen P^ be- 
sitzen, werden die mitgeteilten Tatsachen keinen Zweifel lassen. 



I 



V. Oibt es bei Ascaris erbungleiche Chromosomenteilung ? 

Diese Frage habe ich vor 6 Jahren {1904 b) auf Grund meiner Erfahrungen 
an dispermen Eiern in einer kurzen Mitteilung erOrtert und verneint. Da ZUR 
Strassen (1906) meine Argumentation nicht als zwingend anerkannt hat und 
seinerseits die umgekehrte Antwort fiir die richtige halt, sei zunachst meine frtihere 
Beweisfiihrung etwas ausfiihrlicher wiederholt. Wir werfen zu diesem Behuf 
einen Blick auf das oben (p. 135) gegebene Furchungsschema. Wie an jener 
Stelle schon erwahnt, bedeutet der schwarze Kreis eine Zelle mit urspnlnglichem 
Kern, der weiBe eine solche mit dimi- 

nuiertem Kern, der von vier schwarzen |{| 

Punkten umgebene weiBe Kreis eine 
Zelle, in der die Diminution stattfindet. 

Wenn wir nun annehmen, daB die 
Entscheidung dartiber, welche Chromo- 
somen den Charakter von „Urchromo- 
somen" bewahren, welche diminuiert 
werden , im Chromatin selbst 
vorausbestimmt sein soil, so miissen wir 
fiir die Deszendenz eines jeden Chromo- 
soma des normal befruchteten Eies einen 
ganz entsprechenden Stammbaum zeichnen, wie Fig. L ihn zeigt. Das heiBt: wir 
mussen annehmen, daB jedes Urchromosoma des befruchteten Eies sich durch 
differentielle Teilung in ein Urchromosoma (schwarz) und in ein — zunachst nicht 
als solches erkennbares — diminutorisches (weiB) spaltet. Das letztere liefert 
durch erbgleiche Teilungen fortan lauter gleiche — somatische — Chromosomen. 
Das Urchromosoma der zweiten Zellgeneration aber zerfallt durch differentielle 
Teilung abermals in ein Urchromosoma und JBt diminutorisches usf. 

Da (bei der Varietat bivalens) im rio^Halbefruchteten Ei, also in der 
ersten Zellgeneration, vier Urchromosome^^orhanden sind, so gibt es dann in 
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jeder folgenden Zellgeneration wieder vier Urchromosomen, alle in einer der 
jeweils vorhandenen Zellen vereint. 

Die Frage ist nun: was haben wir auf Grrund dieser Vorstellung von den 
Chromatinverhaltnissen eines dispermen Eies zu erwarten? Das doppeltbe- 
fruchtete Ei der Varietat bivalens besitzt sechs Urchromosomen. Da dieselben 
die gleiche Wertigkeit haben, wie die vier Chromosomen des einfach befruchteten 
Eies, so mu6 nach unserer bisherigen Annahme auch jedes von ihnen sich in ein 
Urchromosoma und in ein diminutorisches teilen usf. So miissen auch in jeder 
folgenden Zellgeneration sechs Urchromosomen vorhanden sein. Allein wShrend 
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bei der normalen Entwicklung infolge der regularen Verteilung der Tochterchromo- 
somen sich alle Urchromosomen in einer bestimmten Zellenfolge forterben ^), miissen 
sie bei der simultanen Vierteilung des dispermen Eies iiberwiegend h^ufig auf mehrere 
Zellen zerstreut werden. Dies sei an der Hand der Fig. M etwas nSher erlautert 
In a ist eine der zahlreichen Moglichkeiten, wie die sechs Chromosomen zwischen 
die vier Pole eingeordnet sein konnen, gezeichnet, und zwar habe ich diese 
Gruppierung wirklich beobachtet. Es finden sich zwischen den vier Polen vier 
„Spindeln" ausgebildet, namlich in dreien der vier Seiten des Zentren-Quadrats 



1) Allerdings miifite hierfiir noch eine Einrichtung angenommen werden, welche bewirkt, daB bei 
jeder differentiellen Teilung alle Chromosomen die gleichen Spalth^lften dem gleichen Pol zukebren. 
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und in einer Diagonale. Jedes der sechs Chromosomen ist, unserer Annahme 
gemafi, in differentieller Teilung begriffen; das schwarze Tochterchromosoma 
soil ein Urchromosoma bedeuten, das weifie ein diminutorisches ^). Die Orientierung 
der beiderlei Spalthalften ist aus spater zu besprechenden Grrunden so gewahlt 
worden, dafi in den beiden senkrecht stehenden Spindeln, sowie in der diagonalen, 
die diminutorischen Spalthalften nach oben gerichtet sind. 

In Fig. M, b ist der aus dieser Anordnung sich ergebende Chromatinbestand 
der vier simultan entstandenen Tochterzellen dargestellt. Die linke untere Zelle 
hat drei, die rechte untere ein Urchromosoma erhalten; die linke obere Zelle 
besitzt vier diminutorische Chromosomen, die rechte obere nebeneinander je 
zwei Urchromosomen und zwei diminutorische. In c finden wir die 
vier Zellen in Vorbereitung zur nachsten Teilung. Unserer Annahme gemaB 
spalten sich die sechs diminutorischen Chromosomen in gleichwertige Tochter- 
chromosomen, die sechs Urchromosomen wieder je in ein Urchromosoma und ein 
diminutorisches. So erhalten wir das achtzellige Stadium der Fig. M, d. Fiinf 
der acht Zellen enthalten nur somatische Chromosomen (weiB) in verschiedener 
Zahl, zwei Zellen besitzen nur Urchromosomen, eine enthalt zur Halfte diese 
Art, zur Halfte jene. 

Ganz allgemein laBt sich das Resultat folgendermaBen formulieren: ist die 
Differenzierung in Urchromosomen und in somatische Chromosomen ein autonomer 
Vorgang des Chromatins, so mufi jeder auf dem achtzelligen Stadium wahrend 
der Mitose untersuchte disperme bivalens-Keim genau sechs Urchromosomen 
darbieten, in variabelster Weise auf die acht Zellen verteilt Dabei mufi es sich 
nicht selten ereignen, da6 Urchromosomen und somatische in der gleichen Zelle 
zusammen vorkommen. Dies mu6 namlich immer dann eintreten, wenn drei von 
den vier Polen durch drei chromosomenhedtige Spindeln verbunden sind, wie es 
sehr haufig beobachtet wird und auch in dem Ei, dessen Gruppierung der Fig. M, a 
zugrunde gelegt ist, der Fall war. Wie man sich auch in dieser Figur die in der 
supponierten differentiellen Teilung begriffenen Chromosomen orientiert denken 
mag, stets mu6 mindestens eine Zelle entstehen, welche beiderlei Chromosomen- 
arten zugeteilt erhalt 

Allerdings ist dieses letztere Kriterium nur dann beweiskraftig , wenn es 
positiv ausfallt. Wiirde sich wirklich in einem dispermen Keim eine Mitose finden, 
die neben gro6en Urchromosomen kleine somatische enthalt, so ware damit fiSr 
die Annahme differentieller Chromosomenteilung eine wichtige Sttitze gewonnen. 
Kommt solches nicht zur Beobachtung — und in der Tat ist es mir in keinem 
einzigen Fall begegnet — so braucht man darum auf jene Anschauung noch nicht 



I) Ich bleibe, in Anlehnung an meine &lteren Schemata (1904 a), bei dieser Markierangs weise. 
Zur Strassen (1906, p. 273, Fig. RRRR) hat das Schwarz und WeiB umgekehrt verwendet. 
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zu verzichten. Denn man kann immcr noch annehmen, daB gerade in den Eiern, 
aus denen die untersuchten Keime hervorgegangen sind, jene Gruppierung, die 
zur Mischung der beiderlei Chromosomenarten fohren mufite, nicht gegeben war. 

Die Zahl der Urchromosomen dagegen ist ein entscheidendes Merkmal. 
Finden sich auf dem Stadium der Fig. M, d mebr oder weniger als sechs Ur- 
chromosomen, so ist unsere bisherige Annahme sicher widerlegt 

Ehe wir nun zur Betrachtung der Tatsachen schreiten, sei noch die andere 
MOglichkeit betrachtet, wonach alle Chromosomenteilungen derAscaris- 
Entwicklung gleichwertige Abk6mmlinge liefern und lediglich die 
•Umgebung daruber entscheidet, ob ein solcher AbkOmmling den ursprflnglichen 
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Charakter bewahrt oder die Diminution erleidet. Die einfachste Vorstellung, die 
man sich bei dieser Grundannahme bilden kann, ist die, da6 man, fuBend auf 
der nachgewiesenen Heteropolie des Eiplasmas, in schematischer Weise eine ani- 
mate und cine vegetative Eihalfte unterscheidet. Bei der normalen Entwicklung 
stellt sich die Spindel so ein, dafi der eine Pol in die animale, der andere in die 
vegetative Eihalfte zu liegen kommt Die erste Furche scheidet dann diese beiden 
verschiedenwertigen Bereiche voneinander; die animale Blastomere (AB), bezw. ihre 
Tochterzellen, lOsen die Diminution aus, die vegetative (P|) nicht Die Zelle Pj 
teilt sich aber ihrerseits wieder in zwei protoplasmatisch ungleichwertige Zellen 
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(EMSt und Pg), von denen wieder die eine die ihr zufallenden Chromosomen zur 
Diminution veranlafit, u. s. f. 

In Fig. N ist dargestellt, wie sich unter dieser Annahme die Chromatin- 
verhaltnisse eines dispermen Keimes gestalten. Es ist in a die gleiche 
(mippierung der Chromosomen zwischen den vier Zentren angenommen, wie in 
Fig. M, nur mit dem Unterschied, da6 sich nach unserer zweiten Annahme die 
sechs Chromosomen in gleichwertige Half ten spalten. Die am unteren Eipol 
eingetragene horizontale Schraffierung soil ausdriicken, datJ die untere Eihalftc 
die vegetative ist. Fiir die Orientierung der vierpoligen Figur zur Eipolaritat ist 
der einfachste Fall angenommen, dafl zwei der quadratisch gruppierten Pole in 
der animalen, zwei in der vegetativen Eihalfte liegen. Fig. N, b gibt das aus 
dieser Anordnung resultierende Vierzellenstadium wieder; die zwei unteren Zellen 
sind aus der vegetativen Eihalfte entstanden ; sie entsprechen in ihrem Plasma der 
normalen Zelle P,, ihre Chromosomen bleiben also Urchromosomen. Die zwei 
oberen Zellen entsprechen in ihrem Plasma der normalen Zelle AB; ihre Chromo- 
somen sind der Diminution verfallen, was, obgleich es ja erst sp^ter eintritt, schon 
in Fig. b dadurch ausgedriickt ist, dafi diese Chromosomen weiB gezeichnet sind. 
Fig. N, c gibt den Uebergang zimi Achtzellenstadium. Der Unterschied gegen- 
uber Fig. M, c ist wiederum der, da6 nicht eine differentielle Chromosomenteilung, 
sondern eine solche des Plasmas stattfindet In den beiden unteren Zellen bildet 
sich, wenn er nicht schon vom Ei her vorhanden wsu*, ein Gregensatz einer oberen 
und unteren Zone aus, welche durch die Zellteilung auf die beiden Tochterzellen 
verteilt werden (d). Die Plasmabeschaffenheit der oberen Zelle l5st wieder die 
Diminution aus, die der unteren nicht 

Wenn wir also einen dispermen Keim auf diesem Stadium untersuchen, so 
wird er nach unserer jetzigen Hypothese erstens niemals beiderlei Chromosomen- 
arten in der gleichen Zelle enthalten kOnnen; zweitens aber, und dies ist ftir die 
Priifung unserer Frage ungleich wichtiger: er wird in der Regel nicht sechs 
Urchromosomen aufweisen, wie es nach der ersten Hypothese zu fordem ist, 
sondern mehr oder weniger; so vide eben, als durch die in der mehrpoligen 
Mitose bewirkte zufallige Verteilung der Tochterchromosomen in die „ vegeta- 
tiven" Blastomeren gelangt sind, in unserem Fall also vier. 

Die von mir beobachteten dispermen Keime beweisen nun in vOUig klarer 
Weise die letztcre Alternative. In keinem einzigen Fall habe ich Urchromosomen 
und somatische in der gleichen Zelle nebeneinander getroffen. Wenn dcU'in auch, 
nach dem oben (p. 173) Gesagten, kein stronger Beweis gegen die erste Hypothese 
liegt, so spricht dieser Befund doch schon mit Entschiedenheit fiir die zweite. 
In alien von mir weit genug verfolgten dispermen Keimen trat bei der Teilung 
derjenigen Zellen, denen nach dem Furchungsverlauf die Wertigkeit A oder B 
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zuzuschreiben war, die Diminution ein. Urchromosomen erhielten sich nur 
in der Reihe der „Stammzellen" (P), mit einziger Ausnahme des Embryo der 
Fig. I (Taf. 1 1), wo die bei der Teilung der Zelle EMSt zu erwartende Diminution 
nicht eingetreten war. AUein diese Abweichung ist fiir unser Problem belanglos ; 
denn es handelt sich fiir uns ja nur um die Frage, wie sich die aus der vierpoligen 
Mitose in die Zelle Pi ttbergegangenen Chromosomen verhalten, in welcher Be- 
ziehung das Objekt gleich alien anderen der zweiten Hypothese vOllig Gentige leistet. 

Das entscheidende Moment ftir unsere Frage liegt, wie oben betont, in der 
Zahl der Urchromosomen. Nach der ersten Hypotiiese sollten sie, wenn 
wir die fiir univalens geltenden Zahlen auf bivalens umrechnen, in alien dispermen 
Keimen auf jedem Stadium in Summa s e c h s betragen. Nach der zweiten 
Hypothese dagegen mu6 diese Zahl variabel sein. In der Tat haben meine Be- 
obachtungen ergeben, da6 sie bei den verschiedenen Keimen zwischea zwei 
und zw5lf (univalens wieder auf bivalens umgerechnet) schwanken kann. 

Diese grofien Schwankungen hangen natiirUch aufs engste mit dem Vor- 
kommen der drei oben unterschiedenen Dispermie-Typen zusammen. Die niedersten 
Zahlen finden sich beim Typus I, die hOchsten beim Typus III, wahrend Typus II 
in der Mitte steht Dies sei nun an den abgebildeten Keimen etwas naher be- 
trachtet 

Den Typus I reprSsentieren die Embryonen der Figuren i, 2 und 3 (Taf. 11). 
Am klarsten ist derjenige der Fig. 3 (k und 1). Wir finden hier die Zelle P2 
gerade in Teilung; sie enthSlt vier Urchromosomen. Ihre SchwesterzeUe EMSt 
hat sich vor Kurzem unter Diminution geteilt AUe anderen zwOlf Zellen, welche 
die drei Dorsalfamilien (das primSre Ektoderm) reprasentieren, enthalten dimi- 
nuierte Kerne. Es stammen also nur von vier en der sechs Chromosomen des 
Eies Urchromosomen ab. 

In dem Keim der Fig. 1 (n und o) besteht die Ventralfamilie bereits aus 
vier Zellen (MSt, E, Ps, C) mit ruhenden Kemen, wobei als ungewOhnlich die 
schon erwahnte Erscheinung hervorzuheben ist, da6 die Zellen MSt und E noch 
urspriingliche Kerne enthalten. Dies ist deshalb fiir unsere Frage giinstig, well 
nun vier Kerne zur Verfiigung stehen, an denen gepriift werden kann, wie viele 
Chromosomen die Urzelle der Ventralfamilie, die Zelle Pj, erhalten hatte. Dank 
den an alien vier Kernen aufs beste sich auspragenden vier Schleifenenden ^) laBt 
sich diese Zahl mit voUer Sicherheit auf zwei bestimmen. Also nur zwei 
von den sechs Chromosomen des Eies haben in diesem Keim Ab- 
kOmmlinge vom urspriinglichen Charakter geliefert. Alle anderen 
AbkOmmlinge sind diminuiert worden. Es ist klar, da6 in diesem Fall, wo von 



I) Vgl. Boveri, Die Blastomerenkerne von Ascaris und die Theorie der Chromosomenindividu- 
alilat (1909). 
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den zw6lf Tochterchromosomen des Eies nur zwei in die Zelle Pj iibergegangen 
sind, die drei Dorsalfamilien durchschnittlich erheblich chromatinreicher sein 
miissen, und damit stimmt aufs beste die sehr betrachtliche GrOBe ihrer dimi- 
nuierten Kerne. Man vergleiche damit den in Fig. i p gegebenen UmriB eines 
primaren Ektoblastkernes aus einem normalen Keim des entsprechenden 
Stadiums. 

Wie der Embryo der Fig. i, so ist nach meiner Ueberzeugung auch der- 
jenige der Fig. 2 (m und n) zu beurtcilen. Die Zellen Pg und C sind die einzigen 
von den 16 Zellen, welche urspriingliche Kerne enthalten. Jeder dieser Kerne 
zeigt vier Fortsatze, die entsprechend der langen Zeit, die seit der letzten Teilung 
verflossen ist, sehr dick sind und ein feines Chromatingeriist enthalten. Nach der 
ganzen Konfiguration und besonders auch nach der Gr56e des zentralen Kern- 
raumes halte ich es fur sicher, dafi wir es auch hier mit Kemen zu tun haben, 
die nur zwei Chromosomen enthalten. Dies wird weiterhin bestatigt durch die 
geringe Menge des abgestoBenen Chromatins in der vor Kurzem geteilten (blauen) 
Schwesterzelle und durch die betrachtliche KemgrOBe in den meisten gelben 
Zellen. Zum Vergleiche betrachte man die Diminutionsbrocken in den blauen 
Zellen, sowie die KerngrOBen in den primaren Ektodermzellen in Fig. 3. 

Aber selbst, wenn wir fur die beiden Kerne der Fig. 2 je vier Chromosomen 
anzunehmen hatten, ware der Embryo immer noch ein weiteres Beweisstiick fiir 
unser Ergebnis, daB in dispermen Keimcn nicht alle sechs Chromosomen des Eies 
Deszendentcn von generativem Charakter liefem miissen. 

Wic die Keime mit einer Zelle Pj naturgemaB die besten Beispiele dafiir 
liefern, daB im dispermen Embryo iibermaBige Diminution eintreten kann, so ist 
umgekehrt bei den Keimen mit drei Zellen Pj (Typus III) auf iibermaBige 
Produktion von gcnerativen Chromosomen zu rechnen. Die Embryonen der 
Figuren 13 und 14 (Taf. 13) bestatigen dies. Beide gehOren der Varietat uni- 
valens an, so daB wir also an Stelle der Zahl sechs mit der ZaJil drei zu 
rechnen haben. 

Der Keim der Fig. 13 zeigt uns die drei Zellen P2 gerade in Teilung; 
wir findcn in der linkcn Keimbahn ein Chromosoma, in der mittleren und rechten 
je zwei, im ganzen also fiinf. In die Dorsalfamilie ist sonach nur eines von 
den sechs Tochterchromosomen des Eies iibergegangen; nur dieses hat aus- 
schlieBlich somatische AbkSmmlinge geliefcrt. 

Das auBerste Extrem in dieser Hinsicht bietet der Keim der Fig. 14 (e), bei 
dem die Dorsalfamilie iiberhaupt kein Chromatin erhalten hat. Ilier laBt sich 
nach der 2^ahl der Schleifenenden in der rechten Keimbahn ein Urchromosoma 
nachweisen, in der mittleren zwei, in der linken drei. Da bei der Lage des 
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Keimes die Kerne der beiden linken Zellen Pg und C sich beinahe decken und 
noch durch eine dartiber gelegene Zelle teilweise verdeckt sind, habe ich sie in 
Fig. 14 f und g noch einmal besonders gezeichnet, wo nun in jedem Kern sechs 
Schleifenenden aufs klarste hervortreten. Hier haben also alle sechs Tochter- 
chromosomen des Eies den generativen Charakter bewahrt. 

Fiir den Dispermie-T}T)us II endlich habe ich die von mir gefundenen Zahlen 
schon in dem Aufsatz von 1904 b mitgeteilt. Es ergab sich — wir haben es hier 
wieder mit der Varietat bivalens zu tun — die Summe der Urchromosomen in 
den beiden Zellen Pj in einem Fall (Fig. 8 m und n) als acht (5 + 3), in eincm 
zweiten (Fig. 10 h und i) als sieben (4 -{-3), in zwei weiteren, von denen nur 
der eine in Fig. 7 g und h wiedergegeben ist, als sechs (3 + 3 und 4 -j- 2), und 
endlich in zweien als funf (3 -(-- 2). Der eine dieser beiden letzteren Keime ist 
in Fig. 6 abgebildet ; hier sind die Chromosomen leicht zu zahlen. Der andere 
dagegen, der in Fig. 9 i und k gezeichnet ist, ist in seiner einen Ventralfamilie 
schon so wcit vorgeschritten, daB die Schwesterzellen C und Pg bercits ruhende 
Kerne enthalten. Allein die Schleifenenden sind in diesen Kernen noch so wohl 
ausgepragt, da6 man die Chromosomenzahl mit Sicherheit auf drei bestimmen 
kann; in der anderen Keimbahn sind es zwei. 

Die Mehrzahl der von mir verfolgten Keime des Typus II leidet an dem 
Nachteil, dafi die Ventralfamilien den dorsalen beim Uebergang vom Acht- 
zum Sechzehnzellenstadium etwas vorausgeeilt waren. So kommt es, daf3 dort, 
wo die Zellen Pg gerade wahrend der Teilung, also in dem fiir die Feststellung 
der Chromosomenzahl giinstigsten Stadium abgetdtet worden sind, sich fast iiber- 
all in einer oder beiden Dorsalfamilien noch Zellen mit urspriinglichen Kernen 
finden. Hier also ist der Einwand mOglich, man kOnne nicht wissen, wie solche 
Zellen sich weiter verhalten wiirden; vielleicht sei es gar nicht richtig, sie als 
primare Ektodermzellen aufzufassen, und es kOnnten in ihnen noch Urchromo- 
somen stecken, die an anderer Stelle fehlen. Es ist klar, da6 dieser Einwand 
nur gegen die Fcllle mit zu wenig Urchromosomen einen Sinn hat; denn wo 
es, wio in Fig. 8 und 10, schon in den Ventralfamilien mehr als sechs sind, 
wiirde ja ein weitercs Plus von Urchromosomen die Abweichung von der Zahl 
sechs nur noch vergrOBern. 

Allein auch gegenuber einem Fall, wie dem der Fig. 6 g mit fiinf Ur- 
chromosomen in den beiden Ventralfamilien dtirfte das Bedcnken kaum eine Be- 
rechtigung haben. Denn die in meinen Figuren gelb gezeichneten Zellen, 
welche noch urspriinglich Kerne aufweisen, sind iiberall solche von der Wertig- 
keit A Oder B, also Zellen, welche auch im normalen Embryo noch den ur- 
spriinglichen Chromatinbestand besitzen, um erst bei ihrer Teilung die Dimi- 
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nution zu erleiden. Es ist mir kein einziger Keim des Typus II vorgekommen, 
bei dem in einer Zelle, die nach der Furchungsart als a oder b (a oder p) 
anzusprechen war, noch Urchromosomen vorhanden waren. Danach halte ich 
es fur zweifellos, da6 auch die A- und B-wertigen Zellen der in Rede stehenden 
Keime bei ihrer Teilung die Diminution erlitten batten. Doch sei betont, da6 
angesichts der v6\]ig klaren Falle unsere Beweisfuhrung auf die fraglichen Keime 
verzichten kann. 

Auf Grund der vorstehenden Analyse darf, wie ich denke, der Satz als ge- 
sichert gelten: ob ein Chromosoma diminuiert wird oder nicht, hangt 
ausschieBlich ab von der Umgebung, in der es sich befindet. 

Schon in meiner friiheren Darstellung habe ich darauf hingewiesen, da6, 
wenn es nur disperme Keime des Typus II g3.be, die AuslOsung der Diminution 
als von den Centrosomen abhangig gedacht werden kOnnte. Man kOnnte 
annehmen, daB sich die Centrosomen vom Ei an differentiell teilen, immer in 
eines, das die mit ihm in Beziehung tretenden Tochterchromosomen in diminu- 
torische verwandelt, und eines, das dies nicht tut. Bei der Dispermie wttrde 
dieser Zentren-Stammbaum doppelt vertreten sein und so miiiSten zwei Keimbahnen 
entstehen. AUein die Dispermiefalle mit einer und mit drei Keimbahnen schlieBen 
diese Hypothese sofort aus. Und so bleibt nur die M5glichkeit iibrig, dafi die 
Bcschaffenheit des Plasmas es ist, welche das Schicksal der in ihm 
liegenden Chromosomen nach der einen oder andern Richtung bestimmt. 

Wie man sich dies vorstellen kann, dariiber habe ich mich fruher (1904 b, p. 19) 
folgendermaBen geauBert: „Wie bekannt, besitzt das Ascaris-Ei vor Beginn der 
Furchung eine ausgopragte Heteropolie ; wir kOnnen in schematischer Weise eine 
,animale" und „vegetative** Halfte an ihm unterscheiden. Indem bei der normalen 
Entwicklung der eine Spindclpol in die animale, der andere in die vegetative zu 
liegen kommt, scheidet die erste Furche diese beiden verschiedenwertigcn Bereiche 
voneinander; die animale Zelle lOst Diminution aus (wenn auch gewOhnlich erst 
in ihren Tochterzellen), die vegetative nicht. Die vegetative Zelle teilt sich aber 
ihrerseits. wieder in zwei protoplasmatisch ungleichwertige Zellen, von denen wieder 
die eine die ihr zufallenden Chromosomen zur Diminution veranlaBt u. s. f." 

„Im doppeltbefruchteten Ei ist die Stellung der Zentren variabel, dement- 
sprechcnd sind die durch die simultane Vierteilung entstehenden Zellen in ver- 
schiedenen Keimen von verschiedener Wertigkeit. Wir werden annehmen durfen, 
dafl in denjenigen Fallen, welche Doppelfurchung (unseren Typus II) zeigen, die 
Vierteilung des Eies so erfolgt war, daB die vegetative Eihalfte zwei Blastomeren 
und die animale zwei geliefert hat. Die Falle mit einer Keimbahn (Typus I) 
lassen sich so erklaren, daB eine rein vegetative, eine rein animale und zwei 
aquatoriale, also in unserem Sinn gemischte Zellen gebildet worden sind und 
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daB die letzteren ihr Chromatin ebenso zur Diminution veranlsissen, wie eine rein 
animale Zelle." 

An diesen Ausfiihrungen halte ich zwar das Prinzipielle audi jetzt noch fClr 
zutreffend, dagegen bedarf die spezielle Annahme des letzten Satzes auf Grund 
meiner seitherigen Erfahrungen einer Korrektur. Schon zuR Strassen (1906, 
p. 278) hat das Bedenken erhoben, da6 man bei dieser Hypothese durch die di- 
spermen Keime mit drei Keimbahnen in Verlegenheit gebracht werde. Denn es 
erhebe sich die Frage, warum die zwei „S.quatorialen" Zellen, von denen in meiner 
ErOrterung die Rede ist, im einen Fall die Wertigkeit AB, im andem die Wertig- 
keit Pj erhalten. Dieser Einwand erschien mir zunachst deshalb bedeutungslos, 
weil damals Eier mit drei Keimbahnen nicht bekannt waren. Denn der von 
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ZUR Strassen (1906, p. 277) als Beispiel abgebildete Keim ist sicher nicht ein 
Embryo mit drei Keimbahnen (Typus III), sondern er gehOrt dem Tygus II an. 
Die von zuR Strassen als Zelle einer dritten Keimbahn angesprochene Blasto- 
mere ist eine Zelle von der Wertigkeit AB, die in der gewohnten Weise noch 
den urspriinglichen Kemzustand bewahrt hat. 

Nachdem ich aber inzvvischen selbst disperme Keime mit drei Zellen P, 
gefunden habe, wird das Bedenken zuR Strassens beachtenswert, laSt sich aber 
auch sofort zerstreuen. Meinen friiheren Betrachtungen hatte ich lediglich solche 
vierpolige Figuren zugrunde gelegt, deren Zentren zu einem Quadrat gruppiert 
sind. Nun weisen aber sowohl die Teilungsfiguren dispermer Eier als auch die 
Gruppierung, in der die simultan entstandenen vier Blastomeren gefunden 
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wurden, darauf hin, daB tetraCdrische Zentrenstellung wek hilufiger ist als 
quadratischc. Filr tetrafidrische Teilungsfiguren macht aber die Tatsache, dafi 
manchmal drei Zellen AB, manchmai drei J^Ucn P, entstehen, keine Schwierigkeit 
Man braucht sich nur das Tetrafider im ersten Fall so orientiert zu denken, dafi 
drei Zentren in gleicher Hohe in der animalen Eihalfte liegen, im zweiten Fall 
dagcgen umgekehrt so, da6 drei Zentren gleichmSBig in der vegetativen Hemi- 
sph^e verteiit sind, um, wie Fig. O, a und Q, a es darstellen, dort drei vegetative 
Biastomeren neben einer animalen, hier drei animate neben einer vegetativen zu 
erhalten. 

Da8 die dispermen Keime mit drei Zellen P, {T3T)us III) in der Tat aus 
der supponiertcn Orientierung einer tetraCdrischen Teilungsfigur — wenn auch 
nicht ausnahmslos — hervorgehen, laSt sich aus meinen Bcobachtungen mit 
groBcr Wahrscheinlichkeit erschlieUcn. Wie obcn (p. 148) erwahnt worden ist, 
habe ich die dispermen Keime dieses Typus zuerst unter zcntrifugierten 
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Eiem angetroffen. Das Material, unter dem sic aufgetreten waren, bestand aus 
Eiem, deren Dotter schon vor Beginn dcs Zentrifugierens fast vcillig in der einen 
Eihalftc angeh&uft war, so daS also hicr die Eiachse sich aufs deutlichstc 
auspragte (Fig. R, a und b). Wie ich kilrzlich (1910) mitgeteilt habe, stellen sich 
solche Eier beim Beginn des 2^ntrifugierens in groBer Zahl so ein, daB die dotter- 
haltige, vegetative Hemisphere als die leichtere sich der Rotationsachsc zuwendet 
Sie werden also in der Richtung ihrcr Achse zentrifugiert Die Dotterkalotte 
bildet sich am vegetativen Pol, die schwcren Granula sammein sich am animalen. 
Werden solche Eier einige Zcit vor der Teilung der Zentrifugalwirkung entrflckt, 
so dafi die Spindcl ihrc Normalstellung einnehmen kann, so teilen sie sich in sehr 
charakteristischer Weise so, daU die Zelle P, an ihrem unteren Pol den gesamten 
Dotter enthalt, wahrend am oberen Pol der Zelle AB alle Granula angeh^uft sind. 
Die unter solchen zweizelligen Keimen gefundenen dispermen trugen nun, 
wie oben schon hervorgehoben, eine ganz entsprechende Lagerung der von der 
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Zcntrifugalkraft beeinfluBten Einlagerungen zur Schau. Einc grOBere, meist vOllig 
dotterlose Zelle saB drei kleineren auf, die gleichmaBig mitDotter ausgestattet waren. 

Nach diesen Befunden halte ich es fur nahezu sicher, daB die fraglichen 
dispermen Eier gleichfalls in der Richtung ihrer Achse zentrifugiert worden 
waren; und wenn dies richtig ist, dann folgt aus der Anordnung des Dotters in 
der Tat, was oben postuliert worden ist, daB die drei kleineren Blastomeren gleich- 
maBig aus dem vegetativen Bereich des Eies herausgeschnitten worden sind, 
wahrend die grOBere der animalen Hemisphere entstammt. 

Allerdings muB nun hinzugefiigt werden, daB Typus III nicht nur aus dieser 
Konfiguration hervorgehen kann, sondern auch aus quadratischer oder 
rhombischer Zentrenstellung, wie der auf den Tafeln 14 und 15 dargestellte 
Keim lehrt, wo das Ei (Fig. 16, Taf. 14) — das einzige disperme Ei, d£LS ich in 
Teilung gesehen habe — sich in vier rhombisch angeordnete Zellen durch- 
geschniirt hat, deren GrOBe und Dottergehalt kaum bezweifeln laBt, daB eine 
Zelle dem animalen, die ihr gegentiberstehende dem vegetativen Pol entspricht, 
wahrend die zwei anderen aus aquatorialen Bereichen sich gebildet haben. 

Gerade dieser Fall, der beweist, daB die im Aequator sich abschntirenden 
Zellen die Qualitat Pj erhalten, macht es nun sehr wahrscheinlich, daB die FS,lle 
mit einer Zelle P,, die ich friiher auf die soeben betrachtete Konfiguration 
zuriickgeftihrt hatte. sich nicht aus ihr, sondern aus tetrafidrischer Zentren- 
stellung mit drei in der animalen Halfte gelegenen Zentren ableiten 
{Fig. O, p. 180). Die freilich sehr sparlichen Tatsachen, die zur Priifung dieser 
Annahme dienen kOnnen, sind ihr giinstig. Alle dispermen Keime des Typus I 
habe ich als tetraGdrische Vierzellenstadien gefunden; und wenn dies auch, 
wie oben gezeigt worden ist, kein Be we is dafiir ist, daB die vier Zellen schon 
bei ihrer Entstehung diese Stellung zueinander innehatten, so durfte doch 
wenigstens fiir den Keim der Fig. i (Taf. 11), dessen Zellen spater aus der 
tetra(^drischen Anordnung zu einer rhombischen iibergingen, kein Zweifel bestehen, 
daB die Ausgangsstellung wirklich die tetrac^drische gewesen ist 

Fur die Kcime endlich mit zwei Zellen Pj (Typus II) darf die frtihere 
Vorstellung beibchaltcn werden, daB zwei Zentren in der animalen, zwei in 
der vegetativen Eihalfte liegcn (Fig. P, p. 180), wobei sowohl quadratische, wie auch 
tetraedrische Stellung dor Pole angcnommcn werden kann. Denn auch bei 
Ictzterer Stellung ist einc solche Oricntierung der Tcilungsfigur zu der Eipolaritat 
moglich, daB zwei Blastomeren aus der animalen, zwei aus der vegetativen Ei- 
halfte herausgeschnitten werden. 

So also lasson sich die drei Dispermietypen untor der Annahme ausschlieB- 
lich aqualer Chromosomc^nteilung in ungezwungc^ncT Weise (Tklaren. 
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DaB diesc Argumentation in ihrem wesentlichen Teil einem Einwand aus- 
gesetzt sein kOnnte, hatte ich nicht gedacht. Und doch ist ein solcher von ZUR 
Strassen (1906) erhoben worden. Eines allerdings erkennt ZUR Strassen 
(p. 275) durch meine Ergebnisse als bewiesen an, dsS namlich die Entscheidung, 
ob ein Chromosoma diminuiert wird oder nicht, in der Tat von der Beschaffcn- 
heit des Protoplasm as abhangt. Trotzdem aber glaubt er an der Hypothese 
einer qualitativ-ungleichen Chromosomenteilung festhalten zu miissen. 
Denn es frage sich eben, wie das Plasma der beiden primaren Blastomeren so 
verschieden wird, daU die eine ihre Chromosomen zur Diminution veranlaBt, die 
andere nicht. Nach ZUR STRASSEN wird diese Verschiedenheit durch den Kern 
induziert, in der Weise, daB jedes Chromosoma des befruchteten Eies sich in eine 
Halfte spaltet, welche in ihrem kiinftigen Plasmabezirk die Qualitat AB hervor- 
ruft, und in eine Halfte, welche die Qualitat P^ bewirkt. Diese differentielle 
Chromosomenteilung ware demnach, was genau zu beachten ist, nicht eine Teilung 
in Urchromosomen und diminutorische, sondern, wie man es am einfachsten aus- 
driicken kOnnte, eine Teilung in A B-Chromosomen und in Pj-Chro- 
mosomen. 

Im normal befruchteten Ei werden die Chromosomen nach zuR Strassen 
durch eine gewisse Heteropolie des Eiplasmas so eingestellt, dafi alle AB-Spalt- 
halften nach der einen Seite gerichte* sind, alle Pi-Halften nach der anderen. 
Die Tochterzelle, der die AB-Chromosomen zugefallen sind, erhalt dadurch die 
plasmatische Eigenschaft AB und diese Plasmabeschaffenheit ihrerseits bewirkt 
nun die Diminution. 

Es leuchtet ein, da6 danach auch die verschiedenen Typen der Di- 
spermie ganz anders zu erklaren sind als nach meiner Auffassung. Wie viele 
Keimbahnen entstehen, dies hang^ nach ZUR STRASSEN nicht von der Richtung 
ab, in welcher die Furchen das Ei in vier Zellen zerlegt haben, sondern davon, 
in wie viele von den vier Zellen die Pj -Chromosomen gelangt sind. Allerdings 
erhebt sich hier eine gewisse Schwierigkeit, die ZUR Strassen wohl erkannt 
hat. Da namlich, wie oben (p. 173) erOrtert worden ist, infolge der Konstitution 
vieler mehrpoliger Mitosen nicht selten in eine oder mehrere Tochterzellen des 
sich vierteilenden Eies sowohl AB- wie P^ -Chromosomen gelangen miissen (vgl. 
Fig. M, a und b, p. 172), so sieht sich ZUR Strassen durch meine Ergebnisse 
zu der Hilfsannahme genOtigt, da6 in diesen Fallen die Majoritat der Chromo- 
somen entscheidet. Hat eine Zelle mehr AB-Chromosomen, so erhalt ihr Plasma 
die Eigenschaft AB, hat sie mehr Pj -Chromosomen, so siegt die Qualitat P^. Wie 
es ist, wenn eine Zelle beide Chromosomenarten in gleicher Zahl besitzt, wie 
in Fig. M, b, wird von zuR Strassen nicht diskutiert. 

Stellen wir nun die beiden Hypothesen einander kurz gegeniiber! Beide 
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gehen von der Vorstellung einer plasmatischen Heteropolie des Eies aus. 
Nach meiner Anschauung genilgt diese, um zu bewirken, dciB nach erfolgter 
Zwei- Oder Vierteilung des Eies die entstandenen Zellen entweder die Qualitat 
AB odor die Qualitat Pj besitzen. Wo die Qualitat AB besteht, erfolgt die 
Diminution. Eine differentielle Chromosomenteilung g^bt es nicht 

Nach ZUR Strassens Hypothese hat die plasmatische Heteropolie des Eies 
nur die Aufgabe, die Chromosomen, die sich in eine AB-HSlfte und in eine Pj- 
Halfte spalten, richtig einzustellen. So werden im normal befruchteten Ei die 
AB-Halften nach der einen, die Pi-HS.lften nach der anderen Seite gefilhrt Erst 
die Qualitat dieser Chromosomen verleiht den beiden Zellen jenen verschiedenen 
Charakter, der nun wieder riickwirkend iiber das weitere Schicksal der Chromo- 
somen selbst entscheidet. Im dispermen Ei mu6 der Mechanismus fiir die 
richtige Einstellung der Chromosomen in vielen Fallen versagen, so z. B. auch 
bei jenen Spindeln der vierpoligen Figiu", die auf der Protoplasmaachse senkrecht 
stehen; und es mussen deshalb in den primSren Blastomeren eines dispermen Eies 
haufigP,- und AB-Chromosomen nebeneinander vorkommen. An solchen Fallen 
von Dispermie tritt das Spezifische der Auffassung zuR Strassens besonders 
deutlich hervor. Denn es ergibt sich nun, dafi nach seiner Hypothese die 
urspriingliche Qualitat eines Chromosoma fiir dessen spateres Schicksal irrelevant 
ist. Liegt z. B. ein Pj-Chromosom in de» gleichen Zelle mit zwei AB-Chromo- 
somen, so erhalt, nach zuR Strassens Majoritatshypothese, das Plasma dieser 
Zelle die Eigenschaft AB; und diese Eigenschaft lOst nun auch an dem P^- 
Chromosoma, bezw. an alien seinen AbkOmmlingen, die Diminution aus, so 
dafi man wohl direkt sagen darf : ein unter eine Majoritat von AB-Chromosomen 
geratenes P^-Chromosoma wird so umgestimmt, dafi es sich weiterhin genau wie 
ein AB-Chromosoma verhalt; und ebenso geschieht es in umgekehrter Richtung 
mit einem AB-Chromosoma, wenn es mit einer Ueberzahl von Pj -Chromosomen 
zusammenkommt 

Die Grttnde, welche zuR Strassen veranlafit haben, an Stelle meiner ein- 
fachen Vorstellung diese sehr verwickelte zu setzen, werden im nachsten Kapitel 
zu erwahnen sein. Die Hauptfrage wax fiir mich die, ob es wirklich unmOglich 
sein soUte, in dieser Angelegenheit zu einem endgtiltigen exakten Resultat zu 
gelangen. Es scheint mir, dafi schon der Versuch, die Hypothese ZUR Srtassens 
auf alle fniher von mir beschriebenen Dispermiefalle anzuwenden, zu bedenklichen 
Konsequenzen ftihren wiirde. Aber immer durfte noch wieder eine neue Hilfs- 
annahme zu finden sein, durch die sich seine Grundhypothese halten liefia So 
schien es mir aussichtsreicher, anstatt langfwierige ErOrterungen iiber grofiere oder 
geringere Wahrscheinlichkeiten anzustellen, auf die Beibringung neuer zur 
Entscheidung der Frage geeigneter Tatsachen auszugehen. In dieser 
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Absicht untemahm ich, wie oben schon erw^hnt, die Zentrifugierungsver- 
suche. Und so sei zun&chst betrachtet, was diese fiir unser Problem Neues 
lehren. • 

Wir haben konstatiert, da6 ein in der Richtung seiner Achse zentrifugiertes 
und unter starker Zentrifugalwirkung sich teilendes Ei zwei Blastomeren liefert, 
die beide in v6llig gleicher Weise die Wertigkeit einer normalen Zelle 
Pj besitzen; eine Zelle von der Wertigkeit AB tritt gar nicht auf. 
Wahrend diese Tatsache mit meiner Anschauung ohne weiteres in bester Ueber- 
einstimmung steht, indem diese Anschauung ja gerade fordert, daB sich in Zellen 
von gleichwertigem Protoplasma die Chromosomen gleich verhalten, erhebt sich 
fiir die Hypothese ZUR Strassens die Frage: was ist aus den AB-Chromo- 
somen geworden? 

Zwei Antworten wSren hier denkbar. Man kOnnte sagen : wenn die Spindel 
durch die Zentrifugalkraft gezwungen wird, sich so im Plasma einzustellen, dafi 
die zur Aequatorialplatte geordneten Chromosomen nach. beiden Seiten gleicher 
Plasmabeschaffenheit gegentiberstehen, dann teilen sie sich nicht, wie sonst, in 
verschiedenwertige, sondern in gleichwertige Stiicke, welche nun beiden Tochter- 
zellen die Qualitat Pi verleihen. Dieser Ausweg ist aber nichts anderes als ein 
Aufgeben der ganzen Hypothese. Denn ob ich sage: die Chromosomen teilen 
sich unter alien Umstanden in gleiche Stiicke und die Entscheidung, ob diese gleich 
bleiben oder verschieden werden, hangt davon ab, ob sie in gleiche oder in ver- 
schiedene plasmatische Umgebung gelangen, — oder ob ich sage: je nachdem 
die zur Aequatorialplatte geordneten Mutterchromosomen beiderseits in gleich- 
artiges oder in verschiedenartiges Protoplasma sehen, teilen sie sich aqual oder 
differentiell, das ist im Grund das Gleiche. Nur ist die erstere Annahme in jeder 
Hinsicht so viel einfacher, da6 es keinen Sinn hat, die andere weiter in Betracht 
zu Ziehen. 

Die zweite MOglichkeit fiir ZUR Strassen ist die folgende. Wenn im axial 
zentrifugierten Ei die einstellende Wirkung des Plasmas auf die sich differentiell 
teilenden Chromosomen f ehlt, so kOnnen sie sich beliebig orientieren ; bald stellen 
sich — wir woUen die Varietat univalens zugrunde legen — beide Chromosomen 
gleichsinnig ein, bald gegensatzlich. Im ersteren Fall wiirden die richtig auf die 
beiden Blastomeren verteilten AB- und P^-Spalthalften das zunachst gleichartige 
Plasma dieser beiden Zellen ebenso verschieden machen, wie sonst; es wiirde 
normale Entwicklung folgen. Im letzteren Fall dagegen, wo jede Tochterzelle 
ein AB- und ein P^-Chromosoma besitzt, ware anzunehmen, dafi das Pj-Chromo- 
soma iiber das AB-Chromosoma den Sieg davontragt, so dafi beide Blastomeren 
die Qualitat P^ erhalten. Hierbei kOnnte sich zuR Strassen auf die Tatsache 
stiitzen, dafi die „Balleier'* sich in der Tat in zweierlei Weise entwickeln; es 
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kOnnen aus ihnen sowohl normale Embryonen als die oben beschriebenen, aus 
zwei Ventralfamilien bestehenden ,3allembryonen" hervorgehen. 

Allein schon an diesem Punkt stOBt man auf Schwierigkeiten. Normale 
Entwicklung von Ballkeimen ist auBerst selten; man kann Hunderte verfolgen, 
ehe man auf einen normalen stoBt^). Es kOnnte also nicht dem Zufall iiberlassen 
sein, ob sich die beiden Chromosomen des axial zentrifugierten Eies gleichsinnig 
oder gegensatzlich einstellen, sondern es miiBte ein Mechanismus bestehen, dor 
bewirkt, daB in der ungeheuren Mehrzahl der Falle die AB-Halfte des einen 
Chromosoma gegen diesen Pol, die des anderen gegen den anderen Pol gerichtet 
ist. Die Verfolgxing dieses Gedankengangs stoBt auf grOBte Unwahrschein- 
lichkeit. 

Weiter: Miss HoGUE und ich haben gefunden, daB, wenn man die Eier kurz 
vor der Teilung, auf einem Stadium, wo die Chromosomen anscheinend schon ihre 
definitive Position in der Spindel angenommen haben, der Zentrifugalwirkung 
entrtickt, die Spindel sich in die Richtung der Eiachse einstellt und darauf normale 
Entwicklung folgt. Hier miiBte angenommen werden, daB sich noch im letzten 
Augenblick das falsch orientierte Chromosoma umdrehen kann. 

Wir woUen jedoch diese und andere Bedenken beiseite lassen und uns mit 
der Konstatierung begniigen: wenn iiberhaupt die spezifische Entwicklung der 
Balleier auf gegensatzlicher Orientierung der sich differentiell teilenden 
Chromosomen des befruchteten Eies beruht, so folgt aus den Verhaltnissen von 
Ascaris meg. univalens, daB, bei m Vorhandensein gleicher Anzahl 
von beiden Chromosomenarten in einer primaren Blastomere, 
die Pi -Chromosomen ihre Eigenschaften vollkommen rein zur 
Herrschaft bringen. 

Allein wir vermdgen aus den Zentrifugalversuchen noch mehr abzuleiten. 
Unter dem Material, das zu diesen Versuchen diente, fand sich einmal ein Weibchen 
von bivalens, das von einem univalens-Mannchen begattet worden war. Die be- 
fruchteten Eier zeigten, wie dies seit Herlas und ZojAs Beobachtungen bekannt 
ist, die zu erwartende Zahl von drei Chromosomen. Unter den in der Zentrifuge 
geteilten Eiern dieses Weibchens traten, wie sonst, die charakteristischen Ball- 
keime auf, die sich, soweit ich es verfolgt habe, ausnahmslos in der oben be- 
schriebenen Weise als Doppelventralfamilien entwickelten. Da das Tier auch 
bivalens-Spermien enthielt, war zunachst die MOglichkeit nicht ausgeschlossen, 
daB gerade alle Ballkeime nicht aus Bastardeiern entstanden waren, sondern vier 
bivalens-Chromosomen enthielten. Es war deshalb n5tig, die Chromosomenzahl 
alterer Ballkeime zu bestimmen. Zwei solche Keime sind in den Figuren S 



i) Wie diese leUteren zu erklaren sind, habe ich kiirziich (P'estschrift fur W. Roux) erortert. 
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und T wiedergegeben. Der erstere prasentiert sich annahernd in der Ansicht 
von rechts. Man erkennt an der Granulierang^ den Ball; vor und flber ihm Uegen 
Zellen, die als Stomatoblasten zu deuten dnd; dann folgt Entoderm und darQber 
hervorragend vermutHch das rechte Mesoderm; endljch, durch ein kleines StQck 
I^besbehle sehr klar davon geschieden, das aus den Zellen C stammende 
sekundSre Ektoderm. Hinten unten liegen drei generative Zellen. Zwei, im 
Ruhestadium befindliche, reprSsentieren die Urgeschlechtszellen der einen Keim- 
bahn, die dritte Zelle befindet sich gerade in jener Teilung, durch welche die 
beiden anderen Urgeschlechtszellen entstehen. Obgleich sich die Chromosomen 
dieser Zelle teilweise decken, war die Zahl droi mit voller Sicherheit zu kon- 
statieren. Ganz dieselben Verhaltnisse bietet der Ballkeim der Fig. T, der sich in 
mehr ventraler Ansicht darstellt, Auch hter war die Zahl der Chromosomen mit 
voller Bestimmtheit als drei zu bestimmen. Wir haben es also ohne Zwcifel in 
beiden Filllen mit Bastardkeimen zu tun. 



FiE- S. ■ Fig. T. 

Betrachten wir nun diese Falle von Ballkeimen vom Standpunkte ZUR 
Strassens aus, so sind nach seiner Hj-pothesc zwei MOgltchkeiten der Chromo- 
somenstellung gegeben. Entweder sind alle drei Chromosomen des Eies gleich- 
sinnig orientiert, oder, wie es in Fig. U. a (p. i8H) gezeichnct ist, zwei kehren 
ihre AB-Halfte nach dem einen Pol, wahrcnd die AB-Halfte des dri tten nach dem 
anderen Pol gerichtet ist. Eine weitere Moglichkeit gibt es nicht Den ersten 
Fall durfen wir auBer Bctracht lassen; er wilrde eben nach ZUR StrasSEN zu 
normaler Entwicklung ftlhrcn und darum — auticr durch den Besitz des Ballcs — 
nicht bemerkbar sein. 

Unscren in den Figuren S und T gezeichneten abnormen Ballkeimen 
dagegcn muB nach zuR Strassens Hj^pothese die zweite mOgliche Art der 
Chromosomen verteilung, die der Fig, U (p. 188), zugrunde liegen. Denn die Eigen- 
schaftP, kann eine Zelle nurbekommen,wenn siemindestens ein P,-Chromosoma 
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besitzt Daraus folgt aber (Fig. U, b), daB eine Blastomere, die neben 
einem Pi-Chr om osom a zwei AB-Chromosomen enthS,lt, die 
Qualitat Pj annimmt, dafi also die Pi-Chromosomen gegenuber 
mindestens der doppelten Anzahl von AB-Chromosomen ihre 
Qualitaten in der Zelle durchzusetzen vermOgen. 





a 



Fig. U. 



Zu dem gleichen SchluB zwingt auch der oben (p. 149) beschriebene und in 
Fig. 14 (Taf. 13) abgebildete disperme Keim der Varietat univalens, wo bei 
der simultanen Vierteilung des Eies eine kernlose Blastomere entstanden war 
und die drei kernhaltigen Blastomeren alle drei die Wertigkeit P^ darboten. Nach 
den Kernfortsatzen konnten wir oben feststellen, dafi die sechs Tochterchromo- 
somen, die sich im Ei gebildet batten, in der Weise auf die drei Zellen Pi ver- 
teilt worden waren, dafi die eine drei erhalten hatte, die andere zwei, die dritte 





a 



Fig. V. 



eines. Da nun filr die drei Zellen zusammen nur drei Pi-Chromosomen zur Ver- 
fiigung stehen und jede Zelle eines davon besitzen mufi — denn sonst kOnnte sie 
nicht die Qualitat Pj aufweisen — so ist nach zuR Strassens Hypothese nur 
die Chromosomenverteilung der Fig. V, b mOglich, die sich aus der Gruppierung 
der Fig. V, a ableiten lafit. Das heifit: es miissen in derjenigen Zelle P^, welche 
drei Chromosomen enthalt, neben einem Pj-Chromosoma zwei AB-Chromo- 
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somen vorhanden sein, was abermals zu dem Schlufi fiihrt. da6 diePj-Chromo- 
somen auch neben der doppelten Zahl von AB-Chromosomen 
den Sieg davontragen. 

Diese nicht zu umgehende Konsequenz der ZUR SxRASSENschen Hypothese 
ist aber — und damit gelangen wir zu dem entscheidendcn Punkt 
— unvereinbar mit dem Verhalten der von mir beobachteten dispermen Keime des 
Typus I. Ich habe oben zwei Keime dieser Art besprochen (Fig. i und 2, Taf. 11), 
fiir deren Keimbahn ich aus der Bcschaffenheit der ruhenden Kerne die Chro- 
mosomenzahl zwei ermittelt habe. Fiir den Embryo der Fig. 2 kOnnte man 
dies bezweifein, fur den der Fig. i glaube ich es, auf Grund meiner ausgedehnten 
Erfahrungen uber die Blastomerenkerne von Ascaris, als sicher bezeichnen zu 
diirfen. Allein ich mOchtc hier, wo es sich um die Entscheidung iiber die Zu- 
lassigkeit einer Theorie handelt, auch mit diesem Fall nicht argumentieren, be- 
schranke mich vielmehr auf den dispermen Embryo der Fig. 3, in dessen einer 
Keimbahn vier Chromosomen direkt zu zahlen sind. 





a 



Fig. W. 



Selbst dieser Fall mit vier Urchromosomen ist mit der soeben gezogcnen 
Konsequenz der ZUR SxRASSENschen Annahmen, dafi ein Pj-Chromosoma seine 
Qualitat gegenuber zwei AB-Chromosomen durchzusetzen vermag, nicht zu 
vereinigen. Denn selbst, wenn wir die fiir die Hypothese ZUR SxRASSENs 
gunstigstc Annahme machen, da6 alle vier Chromosomen der Keimbahn in dem 
Embryo der Fig. 3 P^ -Chromosomen sind, mu6 noch eine zweite Zelle existieren, 
in welcher neben einem Pj-Chromosoma nicht mehr als zwei AB-Chromosomen 
vorhanden sind, wie nebenstehendes Schema (Fig. W, a und b) beweist. Wir 
geben, um im Sinne zuR SxRASSENs die drei AB-Zellen moglichst zu entlasten, 
der Zelle Pj (Fig. W. b) vier Pi -Chromosomen; es sind also noch zwei iibrig. 
Die gunstigste Annahme fiir zUR SxRASSEN ist die, da6 diese beiden auf zwei 
Zellen verteilt sind, damit sie, was ja fur ihn zur Erklarung des Falles notwendig 
ist, von den AB-Chromosomen iiberwunden werden kOnnen. Wir denken uns 
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also das eine noch tibrige Pi'-Chromosoma in der Zelle i, das andere in der 
Zelle 3. Bei den AB-Chromosomen ist die gtinstigste Annahme fiir ZUR Strassen 
die, da6 die Zelle 2, welche kein P|-Chromosoma besitzt, nur ein einziges 
AB-Chromosoma erhalt, damit m6glichst viele, namlich fiinf, fiir die Zellen i 
und 3 iibrig bleiben. Und wenn wir nun auch diese noch so gunstig wie mOg- 
lich verteilen, so erhalt die eine der beiden Zellen zwei, die andere drei. Eine 
vierpolige Mitose, aus der eine solche Verteilung hervorgehen kdnnte, ist in 
Fig. W, a gezeichnet. Allein, obgleich nun hier in jeder Hinsicht die fiir die 
Hypothese ZUR Strassens vorteilhaftesten Annahmen gemacht worden sind, zeigt 
sich, daB auBer der einen P^-Blastomere jedenfalls noch eine zweite Zelle existieren 
mu6, welche neben einem Pi-Chromosoma nicht mehr als zwei AB-Chromo- 
somen enthalt. Eine solche Zelle aber miiBte, nach unseren vorigen 
Feststellungen, gleichfalls die Qualitat P^ besitzen. 

Generell laBt sich dies dahin formulieren, dafi in alien dispermen Embry- 
onen von bivalens neben ciner Keimbahn, die nicht mehr als v i e r Chromosomen 
besitzt, notwendig noch eine zweite Keimbahn existieren mu6; oder anders 
ausgedriickt: daB es unter der genannten Voraussetzung disperme Eier. mit nur 
einer Keimbahn nicht geben kann. Und da sie doch vorkommen und jedenfalls 
alle von mir beobachteten in ihrer einzigen Keimbahn nicht mehr als vier 
Chromosomen, ja die Mehrzahl nach alien Merkmalen sogar weniger enthalten, 
so mu6 die Hypothese ZUR Strassens unrichtig sein. 

Es ist damit, wie ich glaube, die Theorie einer qualitativ - ungleichen 
Chromosomenteilung^) aus ihrer letzten und starksten Position dcfinitiv 
vcrdrangt Wenn bei A scar is, wo die Schwesterchromosomen in ihren weiteren 
Schicksalen nachweislich verschieden sind, die Annahme qualitativ-ungleicher 
Chromosomenteilung nicht nur unnOtig, sondern unzulassig ist, so diirfte es kaum 
noch einen Fall geben, wo sie berechtigt ware. 

Die Anschauung aber, w^elche Weismann und Roux zur Theorie der 
differentiellen Chromosomenteilung gefuhrt hat, dafi namlich die in der Ontogenesc 
sich entwickelnde Mannigfaltigkeit im Chromatin des Eies vorgebildet sei und 
durch Differenzierung des Chromatins auf die einzelnen Zellenkomplcxe 
auseinandergelegt werde, braucht deshalb keineswegs verlassen zu werden. Ge- 
rade die Ascaris-Ontogenese ist hier lehrreich. Wenn auch zunachst das differente 
Protoplasma es ist, welches in den P-Zellen die Urchromosomen weiter be- 
stehen laflt, in den iibrigen sie zu somatischen Chromosomen umformt, so wird 
man die hiermit hervorgebrachte Verschiedenheit des Chromatins doch gewifi 

1) Etwas anderes ist qualitativ-ungleiche Kernteilung, die in gewisscn Fallen wirkl ich vorkommt. 
Vgl. BovERi, Ergebnisse flber die Konstitution etc. 1904 a. 
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nicht als einen gleichgiiltigen Nebcneffekt bei einer rein im Protoplasma selbst 
vorgezcichneten ontogenetischen Zelldifferenzierung ansehen; vielmehr darf fast 
mit Bestimmtheit angenommen werden, da6 nun wieder ruckuirkend das ver- 
schiedcne Chromatin es ist, welches die einen Zellen zu Somazellen, die 
anderen zu Fortpflanzungszellen stempelt. 

So scheint mir der Fall von Ascaris ein einfachstes Paradigma dafiir dar- 
zustellen, wie die Wechselwirkung von Protoplasma und Kern in der Ontogenese 
zu denken ist und auf welche Weise aus der auBerst geringen Ungleichartigkeit 
des Eiprotoplasmas, durch AuslOsungswirkungen auf den Kern und Riickwirkungen 
vom Kern auf das Protoplasma, die schlieSlich so gewaltigen Verschiedenheiten 
der entstehenden Zellen hervorgehen kOnnen. 



VI. Ueber die Wertigkeit der prim&ren Blastomeren und 

ihre Determinierung. 

Alle im speziellen Teil beschriebenen abnormen Kliiftungsarten, wie sie durch 
Dispermie und bestimmt gerichtetes Zentrifugieren hervorgerufen werden, haben 
das Eine gemein, daS der erste Teilungsschritt, gleichgtiltig, in welcher Richtung 
und in wie viele Stiicke das Ei zerlegt wird, nur Blastomeren von zweierlei Art 
liefert, namlich von der Qualitat AB oder P^, d. h. Zellen von der namlichen 
Wertigkeit, wie sie durch die erste Teilung des normalen Eies gebildet werden. 
Das Mengenverhaltnis aber, in welchem unter abnormen Bedingtingen diese 
beiden Blastomeren-Arten entstehen, ist sehr variabel. Es kOnnen aus der simul- 
tanen Vierteilung dispermer Eier hervorgehen: 

drei Zellen Pj und eine Zelle AB, 
zwei Zellen Pj und zwei Zellen AB, 
eine Zelle P, und drei Zellen AB. 

Den auBersten Fall in der Dominanz der Qualitat Pi liefern die Balleier. 
Ilier entstehen durch die erste Teilung 

zwei Zellen P^, keine Zelle AB. 

Auf die Masse des Eies bezogen, k5nnen also in dem einen auBersten Fall 
(Dispermietypus I) etwa V4 des Eies zu AB werden, 7* zu P^, wahrend im anderen 
oxtremen Fail (Balleier) das ganze Ei zu P, wird und die Qualitat AB gar nicht 
zum Vorschein kommt. 

Eine vergleichende Betrachtung der Tafelfigtiren mit Berilcksichtigxing der 
farbigen TOne, von denen Gelb iiberall die Zellen AB und ihre AbkOmmlinge 
bezeichnet, wogegen die Zellen der Ventralfamilien durch Blau, WeiB und Rot 
ausgezeichnet sind, laBt die auBerordentliche Labilitat des Eiplasmas in bezug auf 
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die Schicksale der einzelnen Eiregionen besonders klar hervortreten. Man ver- 
gleiche z. B. Fig. 2 m (Taf. 11) mit Fig. 36 (Taf. 16). 

Ehe ich auf die Bedeutung dieser Befunde eingehe, habe ich nun noch auf 
die im speziellen Teil erwahnten Falle zuriickzukommen, bei denen die V i e r - 
t e i 1 u n g dispermer Eier sich nicht rein voUzogen hatte, sondern zwei, unter Urn- 
standen sogar drei der in Bildung begriffenen Zellen nachtraglich wieder zu- 
sammengeflossen waren, so da6 neben typischen einwertigen Zellen zwei- oder 
gar dreiwertige entstanden, die sich in der Folge auch durch die Polzahl ihrer 
Teilungsfiguren als solche zu erkennen gaben (vgl. Fig. 3, 5, 9 und 10). Es 
kOnnte fraglich sein, ob auch solchen mehrwertigen Blastomeren die Qualitaten 
AB oder P^ zukommen; man kOnnte denken, dafi wenn zwei Zellen wieder zu- 
sammenflieBen, von denen ohne dieses Ereignis die eine sich als AB, die andere 
als Pi entwickelt hatte, eine Mischqualitat entstehen werde. Soweit meine Er- 
fahrungen reichen, ist dies jedoch nicht der Fall; alle Falle lassen die Deutung 
zu, dafi die mehrwertigen Zellen, wie die einwertigen, entweder die Wertigkoit 
Pi oder AB besitzen. Sehr einfach liegen die Verhaltnisse bezQglich der Qualitat 
AB; in diese Kategorie gehOren alle oben genannten und abgebildeten Falle. 
Wie wir gesehen haben, liefem die doppelwertigen Zellen der besprochenen Keime 
fruher oder spater einwertige Zellen, welche sich hinsichtlich der Diminution und 
der Beteiligung am Aufbau des primaren Ektoderms gerade so verhalten, wie die 
AbkOmmlinge einer typischen Zelle AB. Nicht so sicher ist die andere Alter- 
native zu beweisen, dafi gewisse doppelwertige Zellen die Qualitat P^ besitzen. 
Fragt man sich, was von der Weiterentwicklung einer doppelwertigen Zelle dieser 
Art zu erwarten ist, so gilt fiir sie aller Wahrscheinlichkeit nach das Gleiche wie 
ftir ein dispermes Ei selbst. Wie aus einem solchen Ei zwar stets nur Zellen AB 
oder Pi entstehen, aber je nach der Orientierung der vierpoligen Figur in ver- 
schiedener Zahl, so wird man bei simultaner Vierteilung einer Zelle P^ immer nur 
Zellen von der Wertigkeit Pg und EMSt erwarten mUssen, aber gleichfalls bald 
mehr von dieser, bald mehr von jener Kategorie. Diese Zellen aber als solche 
zu diagnostizieren, durfte bei den verwickelten Raumverhaltnissen, unter denen 
sich die fragliche Zellfamiiie befindet, kaum mOglich sein. Nur das Eine ist zu 
fordern, dafi alle vier durch simultane Teilung einer Zelle Pj entstandenen Zellen 
zunachst Urkerne besitzen, wie die normalen Zellen Pj und EMSt, und dafi 
bei ihrer Teilung zum Teil Zellen entstehen, die den ursprunglichen Kernbestand 
beibehalten (Pg und C) und solche, die die Diminution erfahren (E und MSt). 
Dies trifft auf die von mir beobachteten Falle in der Tat zu. Unter den zentri- 
fugierten Eiern, bei denen disperme Keime mit drei Ventralfamilien auftraten 
(Typus der Fig. 11, Taf. 13), fand ich zwei Keime, bei denen zwei der vier 
Blastomeren nachtrSglich zusammengeflossen waren. Von den nun vorhandenen 
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drei Zellen entwickelte sich die eine einwertige klax als AB, die zweite ebenso 
klar als P^ ; die zweiwertige Zelle lieferte simultan vier tetraSdrisch angeordnete 
Tochterzellen. Der eine Keim wurde auf diesem Stadium abgetOtet; die vier 
fraglichen Zellen zeigten Urkerne, wie es fiir Zellen von der Wertigkeit Pg und 
EMSt zu postuHeren ist. Bei dem anderen Keim wurde noch die nachste Teilung 
abgewartet; es teilten sich zwei von den vier uns interessierenden Zellen mit Ur- 
chromosomen, die beiden anderen mit Diminution. 

So glaube ich, da6 der Satz: die aus dem Ei durch simultan e 
Teilung entstehenden Blastomeren besitzen entweder die Quali- 
tat AB oder die Qualitat P^, auch filr die unter Umstanden sich bildenden 
mehrwertigen Zellen Geltung besitzt. 

Dafi das in diesem Satz formulierte merkwiirdige Verhalten fiir andere Eier 
nicht konstatiert worden ist, liegt- wahrschcinlich weniger an einem wirklichen 
Unterschied, als vielmehr daran, da6 simultane Mehrteilung von Eiern noch kaum 
in Riicksicht auf die Potenzen der Blastomeren studiert worden ist. Die einzigen 
Eier, woriiber Beobachtungen vorliegen, sind diejenigen der Seeigel, und diese 
liefern nun in der Tat zu dem Verhalten von Ascaris eine interessante Parallele. 
Wenn wir unsere Erfahrung auf die einfache Formel bringen: die primSren 
Blastomeren von Ascaris, m5gen es zwei, drei oder vier sein, 
haben stets den Wert normaler 72"B^^stomeren, so gilt dieser Satz 
auch fiir das Seeigelei, allerdings unter der Voraussetzung, da6 die Teilungspole, 
welche zu den Zentren dieser Blastomeren werden, in die karyokinetische Ebene 
des Eies (vgl. Driesch 1892, Morgan 1895, Boveri 1901, 1907) fallen. Ob unter 
dieser Voraussetzung zwei, drei oder vier Zentren vorhanden sind und also zwei, 
drei oder vier Blastomeren entstehen: stets zeigen diese die Eigenschaften 
von „V2- Blastomeren", d. h. die prim^re Blastomere des Simultan-Dreiers 
oder Simultan- Vierers erfahrt die namliche weitere Furchung mit Bildung von 
je zwei Mikromeren, zwei Makromeren und vier Mesomeren, wie die normale 
V2-Blastomere. Da6 also diese letztere sich in bestimmter Weise „ h a 1 b " 
furcht, hat nicht darin seinen Grund, da6 diejenige Halfte des Eies, aus der sie ent- 
standen ist, eine bestimmte „Halb"-Struktur besitzt, in welcher diese Furchungsart 
vorgezeichnet ist; denn, wie wir sehen, verhalt sich ein zur prim^ren Blastomere 
gewordenes Drittel oder Viertel genau ebenso. Es hat deshalb, nebenbei bemerkt, 
auch keinen Sinn, in der Halbfurchung einer V2-Blastomere eine mangelnde 
„Regulation zum Ganzen" zu erblicken, wie dies iiblich ist. 

Die vorstehende Betrachtung f iihrt zu dem wichtigen Begrif f des Teilungs- 
schrittes als eines determinierenden Faktors. Schon vor langer Zeit (1886) 
habe ich fttr die Oo- und Spermatogenese einen „Zellen-Generations- 
wechsel" postuliert und darQber damals in betreff der Spermatogenese Folgendes 
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geaufiert: „An jede (Zell-)Teilung ist ein gewisses Quantum von Veranderung 
gekniipft, so da8 jede folgende (Zell-)Generation dem zu erreichenden Ziel, dem 
Spermatozoon, wieder um einen Schritt nSher geriickt ist. Dafi diese Verande- 
rungen gerade an die Teilung gekniipft sein miissen, laBt sich leicht einsehen; 
denn wiirden sie schon friiher sich ausbilden, wurde also z. B. die Spermamutter- 
zelle schon vor der Teilung die Eigenschaften des Spermatozoons annehmen, 
dann ware sie eben ein Spermatozoon und wiirde sich nicht mehr teilen. Solche 
mit der Zellteilung einhergehende Veranderungen miissen auch in vielen anderen 
Fallen (Embryonalentwicklung) angenommen werden; . . .** 

Was in diesem letzten Satz nur theoretisch erschlossen worden war, ist durch 
die oben bcsprochenen Tatsachen bewiesen^). Sowohl die VerhaJtnisse beim 
Ascaris- wie beim Seeigel-Ei nOtigen zu der Annahme, dafi mit der Teilung des 
Eies ein bestimmtes Mafi von Veranderung verkniipft ist, so dafi sich die Tochter- 
zellen von der Mutterzelle in bestimmter Weise unterscheiden, wobei die letzteren 
unter sich gleich sein k5nnen (Seeigel) oder von zweierlei Qualitat (Ascaris). 

Es ist, wenn auch sonst bedeutungsvoll, doch fiir die Zulassigkeit unserer 
Parallelisierung irrelevant, dafi die Bildung von mehr als zwei „Y2- Elasto- 
mer en" aus einem Ei bei Ascaris fiir die weitere Entwicklung verhangnisvoU 
wird, bei den Echiniden dagegen an sich keine Schadigung mit sich fiihrt*). 
Die Echiniden-Blastomere und die Ascaris- Blastomere sind eben hinsichtlich ihrer 
prospektiven Potenz von ganz verschiedener Wertigkeit. Die Echiniden-Furchung 
ist, wie ich frflher schon hervorgehoben habe (BovERi und Stevens 1904) im 
w^esentlichen nur Zerlegung des Eimaterials. Falls nur die einzelnen Teile in 
ungefahr der gleichen Anordnung, die sie im Ei innehatten, auf die entstehende 
Zellenblase iibertragen werden, erfolgt normale Weiterentwicklung; die Reihen- 
folge der Richtungen, in denen die Zerlcgung geschieht, ist, wie Driesch zuerst 
gezeigt hat, gleichgiiltig. Die verschiedene Wertigkeit, die eine primare Blasto- 
mere je nach der Eiregion, aus der sie stammt, besitzt, ist nur von Bedeutung 
fiir die nachsten Furchungsschritte; fiir die weitere Entwicklung wird sie dadurch 
gleichgiiltig, dafi eine solche Zelle, ohne eine selbstandige RoUe zu spielen, nur 
einen Durchgangspunkt darstellt, wobei die Eizonen, die sie bei ihrer Bildung 
iiberkommen hat, in ihr in gleicher Lage erhalten bleiben, so dafi durch die 
weiteren Teilungen ein stets in gleicher Weise geordneter Zellenkomplex entsteht. 

Man kOnnte fast versucht sein, zu sagen: beim Seeigelei beginnt die „Ent- 
wicklung" erst nach dem Blastulastadium, mit der Mesenchymbildung und Gastru- 



1) Wichtig fiir diesen Gcgenstand sind auch die neuercn Erfahningcn iibcr die Konstanz histo- 
logischer Elemente, um die sich speziell Goldschmiut (1903, 1908) und Martini (1908, 1909) bemiiht haben. 

2) Vgl. Boveri 1907. 
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lation. Jetzt erst zeigt es sich, ob die Materialien des Keimes so beschaffen und 
so geordnet sind, dafi ein normaler Embryo entstehen kann. 

Bei Ascaris dagegen beginnt die Entwicklung, d. h. die Differenzierung in 
bestimmte Organanlagen, schon mit dem ersten Furchungsschritt ; jede Zelle hat 
einen bestimmten nicht veranderbaren organbildenden Wert, und deshalb sind hier 
Abweichungen, wie sie durch mehrfaches Auftreten der normalen Zellen AB und 
P^ hervorgerufen werden, irreparabeP). 

Es fragt sich, ob das, was oben als determinierende Wirkung des 
Teilungsschrittes charakterisiert worden ist, nicht noch weiterer Analyse 
zuganglich ist. Eine Erfahrung an Seeigel-Eiern erOffnet hierfiir eine gewisse Aus- 
sicht. Ich habe fur die durch Schiitteln hervorgebrachten „M onaster-Eier*' ge- 
zeigt und kilrzlich (1910) durch Abbildungen illustriert, da6 diese Eier, welche 
zun^chst einen oder zwei karyokinetische Zyklen durchmachen, ohne sich zu 
teilen, sich dann unter Umstanden genau so furchen, wie eine normale Y^-Blastomere. 
Es miissen hier also die Veranderungen, die sonst an die zwei ersten Teiiungs- 
schritte geknupft sind, im ungeteilten Ei abgelaufen sein, und nicht die „Teilung" 
selbst ware also das Essentielle, sondern nur ein fGr gewOhnlich mit ihr fest 
verbundener ProzeB, den wir einstweilen nicht anzugeben vermOgen. 

Die Tatsache, da6 das Ei von Ascaris, je nach der Art und Orientierung 
der in ihm auftretenden Teilungsfigur. einerseits zu drei Vierteln in Zellen von 
der Qualitat AB, andererseits volistandig in Zellen von der Qualitat Pj zerf alien 
kann, schlieBt jede Annahme organbildender Keimbezirke ohne weiteres aus. Zu 
diesem Ergebnis ist bereits ZUR Strassen (1906) auf Grund seiner Befunde an 
den Rieseneiern gelangt. Bekanntlich hatte dieser Forscher schon friiher 
(1898) f estgestellt , dafi disperme Doppeleier unter Umstanden eine richtige 
Zwillingsfurchung erfahren. Es tritt ein Doppel-T-Stadium auf, wobei aber, zum 
Unterschied von den dispermen Einfacheiern des Typus II, die beiden Konsti- 
tuenten nie parallel nebeneinander liegen, sondern entweder mit den Querbalken 
der beiden T oder mit deren Langsenden zusammenhangen. Es handelt sich hier 
offenbar um Falle, wo sich die beiden verschmolzenen Eier entweder mit ihren 
animalen oder vegetativen Polen vereinigt und beide ihre Polaritat bewahrt 
hatten, und wo infolge der langlichen Gestalt des Verschmelzungsprodukts jeder 
Konstituent seine eigene erste Furchungsspindel — beide in der Langsachse des 
ellipsoiden Gebildes stehend — zur Ausbildung brachte. Diese Falle lehren noch 
nichts Neues. Nun hat aber zuR Strassen (1906) derartige Keime beschrieben, 
bei denen sich die beiden ersten Furchungsspindeln nicht gleichmafiig in das 



I) Vgl. hierzu auch die ErOrterungen in Boveri und Stevens (1904). 
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Doppelei geteilt hatten, vielmehr durch die simultane Vierteilung ein groBes und 
ein kleines Zellenpaar entstanden war. Einen solchen Fall hat ZUR Strassen 
in seiner Fig. YYYY (p. 289) abgebildet. Die beiden Zellenpaare haben sich 
vOUig voneinander getrennt; der grOfiere Keim ist auf dem Vierzellenstadium 
stehen geblieben, der kleinere aber — und darin liegt die Bedeutung des Befundes 
— hat ein typisches achtzelliges Stadium erreicht, von nur h^chstens halber 
Normalgr56e. 

Ein Gegenstiick hierzu bilden die von zuR SxRASSEN beobachteten, leider 
nicht eingehender beschriebenen Dreifachzwillinge. Darunter versteht er 
Keime, die aus drei Eiern verschmolzen sind, aber nur zwei Spermien in sich 
aufgenommen haben. Diese doppelbefruchteten Dreifacheier kOnnen nach 
ZUR Strassen die gleiche oben erwahnte Zwillingsfurchung erleiden, wie 
er sie fiir die doppelbefruchteten Doppeleier konstatiert hat; und wenn nun hier 
auf dem Doppel-T-Stadium beide T-Figuren gleich grofi sind, so mufi jedes 
Zellenpaar giinstigsten Falles aus ein und einem halben Ei entstanden sein. 

ZUR Strassen schlieBt aus diesen Tatsachen (p. 289), daB die plasmatische 
Organisation der aus einem solchen Riesengebilde hervorgehenden Einzelkeime 
nicht auf eine plasmatische Organisation der verschmolzenen Eier bezogen werden 
kann, sondern da6 sie, spatestens wenn die GrOBe der beiderseitigen Individuen 
entschieden ist, in irgendeiner Weise neu begriindet werden mu6. 

Ich komme auf diese Formulierung unten zuriick. Jedenfalls stimmen zuR 
Strassens Ergebnisse insofern mit den meinigen iiberein, als auch in seinen 
Fallen aus der ersten Teilung des Eies unter alien Umstanden Blastomeren 
hervorzugehen scheinen, die entweder die Qualitat AB oder Pj besitzen. Vollig 
einwandsfrei bewiesen durfte dies allerdings fur die zuR SxRASSENschen Falle 
nicht sein. Denn weder der einzige von ihm beschriebene Dreifachzwilling ist in 
dieser Hinsicht iiber jeden Zweifel erhaben, noch auch ist es ohne weiteres selbst- 
verstandlich, daB, wenn bei dem Doppelkeim der Fig. YYYY der kleinere, an- 
scheinend auf weniger als ein ganzes Ei zu beziehende Keim normal ist, dies 
auch fur den zu friih abgestorbenen grOBeren gilt, der auf mehr als ein Ei zu 
beziehen ware. Man braucht ja nur darauf hinzuweisen, daB, wenn man zwei 
Seeigel-Eier mit ihren vegetativen Polen zur Verschmelzung bringcn und dann 
das so entstandene Gebilde im Verhaltnis von i : 2 parallel zur Verschmelzungs- 
flache zerlegen wurde, zwar das kleinere Sttick einen normalen Embryo liefern 
wiirde, fQr das groBere dies aber sehr unwahrscheinlich ist (vgl. BovERl, 1901). 

Aber diese Bedenken wiirden nur dann ins Gevvicht fallen, wenn die Er- 
gebnisse, die ZUR Strassen aus seinen Beobachtungen abgeleitet hat, mit anderen, 
besser fundierten in Widerspruch standen. Da sie mit den meinigen harmonieren, 
wird man die Zweifel fallen lassen durfen. 
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Indem nun diese Befunde, wie oben schon erwahnt, ZUR Strassen zu dem 
SchluS fiihrten, da6 in diesen Fallen die plasmatische Organisation des Keimes 
beim Beginn der Furchung neu begrundet wird, fand er sich der Frage gegen- 
uber, wie diese Determinierung bewirkt werde. Und hier kam er auf die, ange- 
sichts seiner Beobachtungen vielleicht am nachsten liegende Hypothese, daS der 
erste Furchungskern diese Neuorganisation bewirke. Sind zwei Eier mit 
gleichnamigen Polen zu einem langsellipsoiden KOrper verschmolzen und stellen 
sich die beiden Furchungsspindeln in dieser Langsrichtung hintereinander, aber 
nicht symmetrisch, sondern beide gegen das eine Ende verschoben, so dafi die 
erste Teilung ein kleines und ein groBes Zellenpaar liefert, die beide die Wertig- 
keit AB — P, besitzen, so wird dies nach zuR Strassen dadurch bewirkt, dafi 
jede der beiden in irgendeiner Weise als heteropol zu denkenden F'urchungs- 
spindeln dem Protoplasma auf der einen Seite ihres Aequators die Qualitat AB, 
auf der anderen die Qualitat P^ verleiht. Die ursprungliche Polaritat der beiden 
verschmolzenen Eiplasmen wiirde lediglich bewirken, da6 die Spindeln ihre AB- 
Seite hier-, ihre Pj -Seite dorthin wenden. Die fiir die Folge maBgebende plcis- 
matische Organisation aber ware dann ausschliei31ich ein Werk des organisierenden 
Kerns. 

Diese Hypothese ist uns in ihrer spezielleren Ausgestaltung, wonach die 
nach zwei Seiten verschiedene Wirkung des Kerns in differentiellerChro- 
mosomen teilung ihren Grund haben soUte, bereits im vorigen Kapitel be- 
gegnet, wo wir diese Spezialannahme als unhaltbar erkannt haben. Allein 
damit ist die Grundhypothese nicht widerlegt. Es ware denkbar, da6 die erste 
Furchungsspindel in irgendeiner anderen Weise eine nach beiden Seiten ver- 
schieden organisierende Wirkung auf das Plasma ausiibt. Wir stehen also vor 
der Aufgabe, die Hypothese mit alien nunmehr bekannten Tatsachen zusammen- 
zuhalten. 

Ich beginne mit den an den zentrifugierten Eiern ermittelten Tat- 
sachen. Es sei hier zunachst das unscheinbare Faktum betrachtet, da6 sich Eier, 
deren Teilung unter starker Zentrifugalwirkung vor sich gegangen ist, mit Aus- 
nahnie der. axial zentrifugierten (Balleier), normal entwickeln. Da sich solche 
Eier mit ihrer Achse in jedem beliebigen Winkel zur Zentrifugalkraft befinden, 
ihre Teilungsachse aber infolge der starken Zentrifugalwirkung bei fast alien auf 
der Richtung der Zentrifugalkraft senkrecht steht, muB hier das Eiplasma in der 
verschiedensten Weise auf die beiden primaren Blastomeren verteilt werden. E s 
fiihrt also jedc beliebige Verteilung der einzelnen Eizonen, mit 
Ausnahme V ollkomm en gleicher Verteilung (Ballkeime), zu nor- 
maler Entwicklung. 

Diose Tatsache bietet der H}T)othcsc zur Strassens koine Schwierigkeiten. 
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Wie eben die Spindel sich einstellt, so bestimmt sie die eine Halfte des Eies zu 
AB, die andere zu Pi. Und wenn sich, bei Sistierung des Zentrifugierens kurz 
vor der Teilung, die Spindel noch nachtraglich in die alte Eiachse einstellt und 
gleichfalls normale Entwicklung folgt, so ware eben anzunehmen, daifi die Spindel 
erst sehr spat, vielleicht erst wSJirend der Teilung, jene determinierende Wirkung 
entfaltet 

Wendet man aber nun diese Betrachtungsweise auf die Balleier an, so ver- 
sagt die Hypothese. Denn wenn die Differenz der Blastomeren AB und P^ 
durch die Heteropolie der Spindel bevvirkt wird, dann miiBte auch bei einer zur 
Eiachse senkrechten Spindelstellung eine Blastomere AB und eine P^ entstehen 
und nicht, wie wir es tats^chlich finden, zwei identische Blatomeren P^. Man 
kOnnte hier vielleicht wieder das Eiplasma zu Hilfe rufen und sagen: wenn die 
Spindel gezwungen ist, bis zum SchluS in einer zur Eiachse senkrechten Ebene 
zu verharren, so bildet sie ihre differenzierende Heteropolie nicht aus; erst wenn 
sie sich so drehen kann, da6 jeder ihrer beiden Pole in eine andere Eizone fallt, 
kann sie diese Heteropolie gewinnen. 

Dieser Ausweg iSLfit aber nicht verstehen, warum bei der ersteren Spindel- 
stellung zwei Blastomeren entstehen, die genau die Qualitat Pj besitzen, eine 
Qualitat, die ja nach zUR Strassen gerade erst auf Grund der organi- 
sierenden Wirkung des heteropolen Kerns in der einen Halfte des Plasmas 
erzeugt werden soil. Aber abgesehen davon, hatte eine solche Anschauung gar 
keinen Vorzug vor der viel einfacheren, da6 der Kern (die Spindel) mit der 
Determinierung gar nichts zu tun hat, diese vielmehr eine protoplasmatische 
Angelegenheit ist, in der Weise, daB, wenn die beiden Blastomeren in ihrer 
plasmatischen Zusammensetzung verschieden ausfallen, sei es auch nur um cin 
Geringes, diese Differenz geniigt, um den Gegensatz von AB und P^ hervor- 
zurufen; fallen sie dagegen — bei axial gerichteter Zentrifugalkraft — genau 
gleich aus, so erhalt jede die Qualitat P^. 

Mit einer solchen Vorstellung stehen auch die bei der Dispermie ge- 
wonnenen Tatsachen gut in Einklang, wahrend sie der Annahme einer differen- 
zierenden Wirkung der Spindel gleichfalls kaum uberwindliche Schvvierigkeiten 
bereiten. Im vorigen Kapitel habe ich dargelegt, wie die an den verschiedenen 
dispermen Keimen ermittelten Chromatin verhaltnisse, im Zusammenhang mit denen 
an den zentrifugierten Eiern, die Spezialvorstellung einer differenzierenden Wirkung 
der „Spinder* auf Grund qualitativ-ungleicher Chromosomenteilung 
ausschlieBen. Es ist nun leicht ersichtlich, daB die „Spindel" als Ganzes die bei 
den Dispermiefallen konstaticrten Potenzen der primaren Blastomeren erst recht 
nicht zu erklaren vermag; ja ich glaube, dafi eben diese Einsicht es war, die 
ZUR Strassen dazu gefiihrt hat, eine Erklarung durch differentielle Chromo- 
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somenteilung zu versuchen. Denn wie soil man die fur die zweipolige Teilungs- 
f igiir leicht vorstellbcire Zweiseitigkeit auf die vierpolige Figiir Qbertragen ? Man 
kOnnte sich in diese Figur zwei „Primarspindeln" hineindenken, die je einer 
gewOhnlichen zweipoligen ersten Furchungsspindel entspr^chen und zwischen 
deren Polen „sekundare'* Spindeln entwickelt wSren, die fiir die Determinierung 
bedeutungslos sind. Bei dieser Annahme miifiten aber aus jedem dispermen Ei 
zwei ZeUen AB und zwei Zellen P^ entstehen ; die Typen 3 AB + i Pi und 3 P^ 
+ I AB blieben unerklart, und ich sehe iiberhaupt keine MOglichkeit, diese ver- 
schiedenen Typen mit irgendeiner Vorstellung liber determinierende Wirkung der 
Spindel in Einklang zu bringen. 

Legt man dagegen die Vorstellung zugrunde, dafi es plasmatische 
Differenzen einfachster Art sind, welche die entstehenden Zellen zu ihrer RoUe 
determinieren, so lassen sich, wie ich schon im vorigen Kapitel (p. 179 — 182) dar- 
gelegt habe, die drei Typen dispermer Furchung leicht einheitlich erklaren. 

Ehe wir nun die Frage untersuchen, ob nicht auch ZUR Strassens Bc- 
funde sich einer solchcn Anschauung unterordnen lassen, sei noch etwas genauer 
prazisiert, wie sich eine unseren Bediirfnissen genttgende Plasmaorganisation etwa 
denken leisse. 

Zwei HauptmOglichkeiten bieten sich hier dar, namlich, da6 die Differenz, 
welche zu dem Gegensatz AB - Pj fiihrt, entweder in etwas Relativem oder in 
etwas Absolutem besteht. 

Die letztcre Alternative lieBe sich so denken, daB der „animale*' Pol des 
Eies dadurch bedingt sei, daB hier eine Kalotte einer besonderen Substanz — sie 
heiBe An — liegt, die im iibrigen Plasma, das als Ve bezeichnet sei, fehlt Die 
Entscheidung, ob Pi oder AB entsteht, richtct sich danach, in welchem Mengen- 
verhaltnis in einer primaren Blastomere die beiden Plasmaarten An und Ve vor- 
kommen. 1st die Proportion die gleiche, wie im ungeteilten Ei oder iiberwiegt 
Ve, so entsteht die Qualitat P^; ist An gegenaber Ve proportional starker ver- 
treten als im Ei, so entsteht AB. Mit dieser Annahme lassen sich alle von mir 
beobachteten Tatsachen einheitlich erklaren, wie die Schemata der Fig. X (p. 200) 
erlautem, in denen, wie in Fig. Y (p. 202), die runden Kerne Zellen AB, die 
mit vier Aussackungen versehenen Kerne Zellen P^ bezeichnen. 

Die normale Teilung des Eies im Aequator (Fig. X, a) bringt die ganze 
Substanz An in die obere Blastomere; diese wird zu AB, die untere zu Pi. 
Teilung des Eies in einem Meridian (Fig. X, b, Balleier) erteilt beiden Blasto- 
meren die im Ei gegebenc Proportion von An und Ve\ beide Blastomeren 
werden zu Pj. Die durch Zentrifugalwirkung erzwungene schiefe Teilung (Fig. X, c) 
mu6 nach unserer Annahme stets eine Zelle AB und eine Pj ergeben, wie die 
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normale Furchung. Ein dispermcs Ei, das nach Art der Fig. X, d in vicr 
Zellen zerlegt wird, liefert 7Avei Zellen AB und zwei Pi (Typus II) ; eines, bei dcni, 
wie in Fig. X, e drei Zellen in ungefahr gleichcr Weise am animalon Pol partizipieren, 
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Fig. X. 



ergibt 3 AB und i P^ (Typus I), die umgekehrte Zellgruppierung liefert i AB 
und 3 Pi (Typus III). Die durch Fig. X, f dargestellte Teilungsart eines dispermen 
Eies. entsprechend dem auf Tafel 14 und 15 abgebildeten Keim, mu6 nach 
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unserer Annahme gleichfalls einer Zelle AB und drei Zellen P^ Entstehung 
geben. Endlich folgt aus unserer Annahme ohne weiteres, da6 auch die bei 
Dispermie manchmal auftretenden doppelwertigen Zellen (vgL oben p. 193) 
entweder die Qualitat Pj oder AB besitzen miissen. 

Will man sich eine einfache mechanische Analogic zu dem hier voraus- 
gesetzten Verhalten des Eies bilden, so kann dies in folgender Weise geschehen. 
Wir imitieren die erste Teilung des Eies durch Zerschneiden einer in Wasser 
gelegenen Kugel, wobei der Gegensatz zwischen AB und P^ dadurch reprasen- 
tiert sein soil, daS von den durch den Schnitt gelieferten Teilstucken die einen, 
die AB darstellen, leichter sind als Wasser und also aufsteigen, die anderen (P^) 
schwerer und also sinken. Denken wir uns, den beiden hypothetisch angenommenen 
Plasmaarten An und Ve entsprechend, die Kugel aus zweierlei Substanz be- 
stehend, derart, dafi die eine (An) leichter, die andere ( Ve) schwerer ist als Wasser, 
und zwar in solchem Verhaltnis kombiniert, da6 die ganze Kugel ein wenig 
schwerer ist als Wasser, so wird die nach den Diagrammen der Fig. X vor- 
genommene verschiedene Durchschneidung der Kugel aufsteigende und sinkende 
Stiicke in dem nS.mlichen Verhaltnis liefern, wie die verschiedene Furchung des 
Eies bei unserer vorausgehenden Betrachtung Blastomeren AB und Pj crgeben 
hat Man sieht sofort, dafi Zerschneidung der Kugel nach Art der Fig. X, a 
und c je ein aufsteigendes und ein sinkendes Stiick gibt, Zerschneidung ent- 
sprechend der Fig. X, b zwei sinkende Stticke, Fig. X, d zwei aufsteigende und 
zwei sinkende, Fig. X, e drei aufsteigende und ein sinkendes. Fig. X, f ein auf- 
steigendes und drei sinkende. 

Die zweite oben genannte Alternative liefie sich als eine Schichtung 
denken, in der Weise, dafi irgendein Etwas in der Richtung vom animalen zum 
vegetativen Pol an Konzentration zu- oder abnimmt (Fig. Y, p. 202). Jeder mehr 
vegetativ gelegene Eibereich mag als positiv bezeichnet sein, gegeniiber einem 
mehr animal gelegenen negative n. Werden durch die erste Teilung des Eies 
Zonen voneinander geschieden, welche in der fraglichen Hinsicht different sind, so 
beeinflussen sie sich bei der Trennung gegenseitig so, dafi jede positive Zelle zu Pi, 
jede negative zu AB wird. Werden dagegen die primaren Blastomeren aus dem 
Ei so herausgeschnitten, dafi sie gleiche Eizonen enthalten, so beeinflussen sie sich 
gegenseitig nicht; doch geht die an den Teilungsschritt gekniipfte Verandcrung 
auch in diesem Fall vor sich. 

Ohne weiteres folgen aus dieser Annahme die Blastomerenqualitaten bei der 
normalen (Fig. Y, a) und bei der unter Zentrifugalwirkung sich vollziehendcn 
schiefen Teilung (Fig. Y, c). Der in diesen Figuren an der Grenze der beiden 
Blastomeren eingczeichnete „Keger* soil das zwischen ihnen bestehcnde Gefalle 
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ausdriicken, das um so geringer wird, je mehr die Spindel sich einer zur Eiachse 
senkrechten Ebene nahert. Auch die drei Dispermietypen leiten sich aus unserer 
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Vorstollung einfach ab. Beim Typiis II (Fig. Y, d) beiMnflusson sich die beidon 
oberen und die b(»iden untoren Z(*llen g(*gensoitig nicht; der iinser Gefallo aus- 
druck(»ndo Kegel wird zu einem Zylind(»r; beim T\'pus I (Fig. Y, e) bc^einflussen 
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sich die drei oberen, beim Typus III die drei unteren Zellen gegenseitig nicht 
(Fig. Y, f). 

Nun gibt es aber auch Falle, filr welche wir noch speziellere Annahmen 
machen miissen; hierher gehOren vor allem die Balleier (Fig. Y, b). Da hier 
die beiden Blastomeren gleiche Eizonen enthalten, kann es keine differenzierende 
Wechselwirkung bei ihrer Entstehung geben. Dafi nun diese beide Zellen zu Pj 
werden und nicht zu AB, mu6 als Tatsache hingenommen werden. Man kOnnte 
die VerhMtnisse vielleicht so ausdrucken, da6 man sagt; durch den ersten Teilungs- 
schritt wird die Qualitat „Ei'* in die Qualitat Pj tibergefOhrt, mit der Ein- 
schrankung, da6 Zellen, die sich wahrend dieses Schrittes in animaler Richtung 
abspalten, die Qualitat AB annehmen. DaB im Ballkeim die beiden V2 -Blastomeren 
zu Pi werden und nicht zu AB, wiirde darauf hinweisen, da6 wir in der Qualitat 
Pj das eigentliche Erbe der Eiqualitat zu erblicken haben, neben der die Qualitat 
AB wie etwas Negatives erscheint. Und dies wird ja auch durch die zunachst 
folgende Entwicklungsperiode bestatigt, die uns in den AbkOmmlingen von AB 
ein gleichartiges Epithel darbietet, das filr sich allein cine ungefahr kugelige ge- 
schlossene Blase bildet *), wahrend alle wichtigen Differenzierungen von Pi ausgehen. 

Weiterhin gibt unsere Relativitatshypothese nicht ohne weiteres tlber die- 
jenigen Falle Rechenschaft, wo das Ei durch simultane Teilung in mehr als zwei 
Zellen zerfallt und wo nun eine oder mehrere von diesen in solche Positionen zu 
zwei Nachbarzellen gelangen kOnnen, daifi sie von der einen positiv, von der anderen 
negativ bestimmt werden. Wie soil hier die Entscheidung fallen? In den durch 
die Fig. Y, d, e und f wiedergegebenen Dispermiefallen kommt dieses Moment 
nicht in Betracht, wie aus den Diagrammen ersichtlich ist. Anders aber ist es, 
wenn der Tetraster des dispermen Eies z. B. so orientiert war, dafi eine animale, 
eine vegetative und zwei „aquatoriale** Zellen entstehen, wie in dem oben be- 
schriebenen Embryo der Tafeln 14 und 15. Schematisch ist dieser Fall in Fig. Y, g 
dargestellt, wobei nur die eine aquatoriale Zelle beriicksichtig^ ist. Ware diese 
Zelle nur von der vegetativen Nachbarzelle beeinfluBt, so wurde sie nach unserer 
Hypothese die Qualitat AB erhalten, ware sie nur von der animalen beeinflufit, 
so miiBte sie die Qualitat P, annehmen. Da6 sie, wie der beobachtete Fall gelehrt 
hat, zu Pi wird, ist eine von unserer Hypothese nicht vorauszusehende Tatsache, 
die man sich in der Weise zurechtlegen kOnnte, dafi die Dichtigkeitsunterschiede 



i) Ich bemerke hier, dafi mir die von ZUR Strassen (1906), Miss Stevens (1909) und mir selbst 
beobachtete Tatsache, dafi eine Blastomere AB, die sich ohne entsprechende Differenzierung der Vcntral- 
familie entwickelt, zu einer geschlossenen Zellenblase fiihrt, einiges Bedenken gegen zuR Strassens Dcutung 
des von ihm in den Figuren 65 — 67 (Taf. V) wiedergegebenen Embryos erweckt. Seiner Annahme 
(p. 177), dafi sich hier das primare Ektoderm ohne Anschlufi an die Ventralfamilie zu seiner normalen 
Form entwickelt habe, mSchte ich die andere vorziehen, dafi der ursprlinglich geschlosscne Embryo, sei es 
schon im Leben, sei es infolge der Konservierung, geplatzt ist. 
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zwischen den einzelnen Eizonen gegen den animalen Pol zu kontinuierlich wachsen, 
so dafi bei der Konstellation unserer Figur die Differenz an der Grenze x grOBer 
ist als an der Grenze y. 

Wir haben nunmehr die Frage zu untersuchen, ob sich nicht auch die Falle 
ZUR Strassens, die diesen Forscher zur Annahme einer differentiellen Kern- 
teilung gefiihrt haben, unserer Hypothese in der einen oder anderen Fassung 
unterordnen lassen. Zu diesem Behuf mu6 ich etwas weiter ausholen. Die 
Ascaris-Riesen, deren Kenntnis wir ZUR Strassen verdanken, gehOren in zwei 
streng auseinanderzuhaltende Kategorien. In der einen stehen die Falle, wo zwei 
Oocyten schon vor dem Eindringen des Spermatozoons verschmolzen waren. 
Solche Rieseneier werden im allgemeinen einfach befruchtet und verhalten sich 
in ihrer Entwicklung wie ein normales Ei. Die zweite Kategorie bilden jene 
Falle, wo zwei bereits befruchtete Oocyten miteinander verschmolzen sind. Solche 
Riesen entwickeln sich, wenn nicht immer, so doch jedenfalls haufig, zu Zwillings- 
bildungen, wobei nach zuR Strassens Feststellungen die beiden Konstituenten 
entweder mit ihren animalen oder mit ihren vegetativen Polen zusammenhangen. 

Ich habe (BovERi und Stevens, 1904) diese beiden Typen so gedeutet — 
und ZUR Strassen hat sich damit im wesentlichen einverstanden erklart — , dafl 
im ersteren Fall die Verschmelzung der beiden Oocyten voUzogen war, ehe die 
Ausbildung der Eipolaritat begonnen hatte. So kommt sie nun in dem Ver- 
schmelzungsprodukt ebenso zustande, wie sonst in einem einfachen Ei. 

Im zweiten Fall besafi jede Oocyte bereits die definitive Polaritat, die nicht 
mehr riickgangig gemacht werden kann. Hierbei mu6 vorausgesetzt werden, 
da6 die beiden Oocyten bei der Verschmelzung entsprechende Pole einander zu- 
gekehrt hatten. Vielleicht ist das VerhzQtnis gerade dahin aufzufassen, da6 Oocyten 
dieses Stadiums nur dann verschmelzen kOnnen, wenn sie zufelUig mit gleich- 
namigen Polen aneinanderstoBen. 

Die erste Kategorie der Riesen macht natiirlich unserer Hypothese keinerlei 
Schwierigkeiten. Ebensowenig ist dies der Fall bei denjenigen doppelt befruch- 
teten Riesen, bei denen sich jeder der beiden Zwillingsembryonen auf eines der 
beiden verschmolzenen Eier beziehen laBt (Fig. Y, h, p. 202). Etwas anders 
aber liegen die Dinge bei jenen von zUR Strassen aufgefundenen sogenannten 
Dreif achz Willi ngen, wo ein Gebilde, das aus drei Eiern zusammengesetzt 
ist, einen symmetrischen Zwillingsembryo aus sich hervorgehen laBt. Es ist zu- 
nachst nOtig, die Konstitution eines solchen Dreifacheies genauer festzustellen. 
Aus seiner Furchung mu6 geschlossen werden, daiS zwei Spermien eingedrungen 
waren. Da nun, falls die drei Oocyten sich vor der Befruchtung vereinigt 
hatten, nur ein Spermium zu erwarten ware, falls sie nach der Befruchtung 
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verschmolzen waren, dagegen drei Spermien, so laBt die Anwesenheit von zwei 
Spermien mit fast voUkommener Sicherheit auf folgende Kombination schlieBen: 
Zwei Oocyten wciren vor der Befruchtung verschmolzen und hatten dann ein 
Spermium in sich aufgenommen, es entstand ein monospermes Riesenei mit ein- 
facher Organisation, das sich normal entwickelt hatte. Dieses monosperme 
Riesenei ist dann mit einem monospermen Einfachei verschmolzen, und zwar, 
wie wir in Anlehnung an einen von ZUR Strassen beschriebenen Dreifach- 
zwilling annehmen woUen, so, daB die beiden vegetativen Pole sich verbanden. 

Fassen wir den Fall zuerst vom Standpuukt unserer Relativitatshypothese 
ins Auge, so w^e die Plasmeistruktur des Eies die in Fig. Y, i (p. 202) dar- 
gestellte, in welcher die punktierte Linie die Ebene anzeig^t, wo das Einfachei 
und das Doppelei mit ihren vegetativen Polen verschmolzen sind. Wenn hier 
durch die simultane Vierteilung eine einfache Reihe von vier annahernd gleich 
groBen Zellen gebildet wird, so tritt das Gleiche ein, was wir oben als bei 
dispermen Einfacheiem vorkommend betrachtet haben, da6 namlich eine ZeUe 
von ihren beiden Nachbarzellen in verschiedenem Sinn beeinfluBt wird. Fur 
unseren Fall wtirde, wie die Figur anschaulich macht, Folgendes gelten. Die 
beiden Endzellen sind eindeutig bestimmt, sie werden zu AB. Die untere Mittelzelle 
ist gleichf alls eindeutig bestimmt ; sie st56t beiderseits an Zellen, die im Vergleich 
zu ihr negativ sind; sie wird die Qualitat P^ erhalten. Die obere Mittelzelle 
dagegen verhalt sich gegenuber ihrer unteren Nachbarzelle negativ, gegentiber 
der oberen positiv. Da6 sie, wie ZUR Strassen, freilich nicht mit voUer Sicher- 
heit, angibt, zu P^ wird und nicht zu AB, dafiir reicht die gleiche einfache Hilfs- 
annahme aus, die oben ftir den Dispermiefall der Fig. Y, g gemacht worden ist. 

Noch einfacher erledigt sich der Fall fiir unsere andere Alternative, wonach 
das in einer Blastomere gegebene Mengenverhaltnis zweier Substanzen An und 
Ve dartiber entscheidet, ob die Zelle die Qualitat AB oder P^ annimmt. Fig. X, g 
(p. 200) zeigt sofort, daB die beiden Endzellen zu AB, die mittleren zu Pj werden 
milssen. 

Und endlich, was hier fiir den Dreifachzwilling erlSutert worden ist, lafit 
sich leicht auf den anderen ZUR SxRASSENschen Fall ubertragen, wo aus einem 
doppeltbefruchteten Zweifachei ein groBer und ein kleiner Embryo ent- 
standen war^). 

Nun aber bleibt noch Folgendes zu beachten. Wenn wir nach unserer einen 
Alternative die Entstehung einer Zelle AB von dem Vorhandensein einer gewissen 
Menge einer besonderen Substanz An abhangig machen, die am animalcn Pol 
des Eies angesammelt ist, so lasscn sich nur Dreifachzwillinge von einem be- 



l) Man vergleiclie iibrigens hierzu nochmals das oben (p. 196) geHuBerte Bedenken gegen die 
Beweiskraft dieses Keims. 
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stimmten Typus erklaren, namlich solche, die mit den vegetativen Polen zu- 
sammenstofien. Waren das Einfach- und das Doppelei mit ihren a n i m a 1 e n Polen 
verschmolzen, so mtifite die Zerlegung des Gebildes in eine Reihe von vier un- 
gefahr gleich groficn Zellen unsere Substanz An ganz und gar in eine der beiden 
Mittelzellen verbringen (Fig. X, h, p. 200), und es miifiten neben ihr als der einzigen 
Zelle von der Qualitat AB drei Zellen Pj entstehen ; der Keim wurde sich nicht 
als Zwilling entwickeln. Und hier erhebt sich nun die Fragc, ttber die ZUR 
Strassens Mitteilungen keine Auskunft geben: sind die Dreifachzwillinge alio 
von einer Art oder sind beide OrientierungsmOglichkeiten verwirklicht? 

Gerade das Studium der Dreifachzwillinge in bezug auf diesen Punkt kOnnte 
deshalb vielleicht geeignet sein, eine Entscheidung zwischen den beiden oben 
aufgestellten Alternativen zu erbringen und der einen oder der anderen noch 
bestimmtere Gestalt zu verleihen. Was aber auch hier durch weitere Unter- 
suchungcn noch erreicht werden mag, Eines halte ich fiir sicher, da6 sich alles, 
was iiber die Wertigkeit der primaren Blastomeren bei abnormcr Furchung er- 
mittelt worden ist, durch die Annahmc sehr einfacher Plasmadifferenzen 
erklaren laiSt, wogegen die Hypothese einer differenzierenden Wirkung des Kerns 
in jeder Form auf untiberwindlichc Schwierigkeiten st56t. 



Es erhebt sich nun die Frage, was von der spateren Organisation, zunS-chst 
also von der Organisation der V2-Blastomeren, im Ei direkt vorgebildet sein kann. 
Vergleicht man die Pj-Blastomere des Ballkeims mit der Pj-Blastomere des 
normalen Keims, so sind beide nicht nur hinsichtlich der Eibereiche, aus dencn 
sie stammen, fundamental verschieden, sondern auch, was uns an dieser Stelle vor 
allem wichtig ist, in der Richtung ihrer wciteren Diff erenzierung. 
Wahrend die Spindelachse der normalen Pj-Blastomere in die alte Eiachsc fallt, 
steht die Spindelachse der Pj-Blastomere des Ballkeims auf der Eiachse entweder 
senkrccht, was wohl als dais typische Vcrhalten anzusehen ist, oder schief (vgl. 
oben p. 164). Gegen diese Behauptung wS.re der Einwand mOglich, da6 die zwei 
Blastomeren eines Ballkeims sich vielleicht in bestimmter Weise gegeneinander 
gedreht habcn kOnnten, in welchem Fall die spatere Richtung ihrer Spindeln 
iiber die Beziehung ihrer Polaritat zu der des Eies keine Aussage erlauben wtirde. 
Dieses Bedenken lafit sich jedoch mit Bestimmtheit beseitigen, und zwar fur die 
aus der Zentrifuge genommenen, frisch geteilten Balleier durch die Stcllung der 
Kerne und Spharen, von da an durch die Position der beiden Dotterkalotten, 
welche eine untriigliche Marke fiir Zelldrehungen abgeben. 

Aehnlich wie bei den Balleiern liegen die Verhaltnisse bei den schief zur 
Achse zentrifugierten und unter starker Zentrifugalkraft sich teilenden Eiern. Da 
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solche Eier, gleichfalls ohne Zelldrehung, sich vollkommen normal entwickeln, muB 
die Achse der Zelle P^ jeden beliebigen Winkel mit der alten Eiachse bilden 
k5nnen. So scheint mir die Annahme nicht zu umgehen, dafi die Pi-Blastomere 
das, was sie von polarer Organisation besitzt, erst selbst gewinnt oder wenigstens 
gewinnen kann. Nur ihr allgemeines Schicksal ist bestimmt durch ein gewisses 
Mehr oder Weniger an bestimmter Substanz oder durch eine gewisse Differenz 
gegenuber der Zelle, von der sie sich abschnurt. Dadurch ist entschieden, da6 
sie die Qualitat Pj annehmen muB. Die hierfiir charakteristische polare Organisation 
aber gewinnt sie erst jetzt. 

Es zeigt sich hierin eine interessante Parallele zu den Verhaltnissen der 
Oocyten. Aus den Tatsachen der Ricsenbildung muBte geschlossen werden, da6 
die Polaritat des reifen Eies in der unbefruchteten Oocyte noch nicht besteht. 
Entweder besitzt diese eine andere Polarit^t oder gar keine. Diepolare Or- 
ganisation des Eies, deren Existenz aus einer Reihe von Tat- 
sachen zu entnehmen ist, entsteht als etwas Neues, wenn wir auch 
nicht genau anzugeben vermOgen, wann dies geschieht. Es ist mOglich, da6 auch 
diese innere Umgestaltung an eine Zellteilung (Richtungsk6rperbildung) ge- 
knupft ist 

Fragen wir aber nun, zur Blastomere Pj zuriickkehrend, durch welches 
Moment die Orientierung der in ihr entstehendenpolarenStruktur 
bestimmt wird, so laBt sich kaum an etwas anderes denken, als an die Rich- 
tun g, in welcher sich die Pi -Zelle von der oder den AB-Zellen, bezw. im Ballkeim 
von der Schwesterzelle Pi abschniirL Sowohl die verschiedenen Dispermiefalle 
wie die Zentrifugalversuche stehen mit dieser Annahme in gutem Einklang, was 
aus den Tafelfiguren leicht zu ersehen ist. Wenn es also auch, wie zuerst ZUR 
Strassen nachgewiesen hat, fur die Weiterentwicklung einer Blastomere 
P, im wesentlichen gleichgultig ist, ob sie in den normalen Raumbeziehungen 
zu den iibrigen Zellen des Keimes steht, so scheint doch die Richtung dieser 
Weiterentwicklung durch die Orientierung zu der Schwesterzelle im Moment der 
Abschniirung bestimmt zu werden. 

Was im Vorstehenden fur die Zelle Pi ausgefiihrt worden ist, gilt mutatis 
mutandis auch fur die Zelle AB, so dafi darttber nicht weiter gesprochen zu 
werden braucht. Allein es tritt hier bereits eine neue Frage hinzu, diejenige nach 
der Determinierung der Bilateralitat. Wenn wir die polare Organi- 
sation des zweizelligen Stadiums als etwas ansehen miissen, das erst hier sich neu 
ausbildet oder wenigstens ausbilden kann, so gilt nicht Gleiches fOr die bilaterale 
Organisation. Es erscheint, zunSchst fur die Ballkeime, denkbar, da6 ihre Sym- 
metrieebene vom Ei her unver^ndert abemommen wird. Diese Frage hangt 
natiirlich aufs engste mit der vorlSufig ungelOsten Frage zusammen, ob die in 
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einer aufgezwungenen Ebene gelegene Spindel eines unter Zentrifugalwirkung 
sich teilenden Eies zugleich in einer bestimmten, durch die Eistruktur vorge- 
zeichneten meridionalen Ebene liegt oder nicht. Jedenfalls spricht vorlaufig 
nichts gegen eine solche Annahme. Die Ebene, in der sich spater die beiden 
Zellenpaare des vierzelligen Ballkeims gegeneinander drehen (Fig. 31, Taf. 16), 
wiirde diese presumptive Medianebene sein. Aber nun kommen wir doch an 
einen zweifelhaften Punkt. Im normalen Keim erfolgt die Kriimmung der vier- 
zelligen Ventralfamilie in der Medianebene, und zwar ist die Konkavitat der 
Kriimmung immer nach der gleichen Seite, namlich gegen die Dorsalfamilie ge- 
richtet. Die beiden vierzelligen Ventralfamilien eines Ballkeims erfcihren eine ganz 
entsprechende Kriimmung ; und in denjenigen Fallen, wo nur die eine der beiden 
Blastomeren Pj sich entwickeln durfte (Fig. 32), stimmt diese Kriimmung in ihrer 
Richtung vollkommen mit der des normalen Keimes iiberein (Fig. 32 e). Ent- 
wickeln sich dagegen die beiden Ventralfamilien eines Ballkeims gemeinsam, so 
scheint die Krummung meistens aus der Symmetrieebene des Vierzellenstadiums, 
die doch die Medianebene darstellen wiirde, herauszuf iihren ; und die Konkavitat 
der Kriimmung ist im Fall des ebenen Ballkeims (Fig. 31) far beide Ventral- 
familien gleichsinnig gerichtet, wShrend beim tetra^drischen (Fig. 33) die konkaven 
Seiten gegeneinander gekehrt sind. Es mu6 unter diesen Umstanden fraglich 
erscheinen, ob die Medianebene, wie sie sich z. B. in der vorderen Ventralfamilie 
des Ballkeims der Fig. 37 a in so klarer Uebereinstimmung mit den Zustanden 
einer normalen Ventralfamilie zeigt, auf eine Symmetrieebene des Eies bezogen 
werden kann. Nur unter der Annahme ausgiebiger Zellendrehungen lieBe sich an 
eine solche Beziehung denken. 

Es kOnnte scheinen, als miifiten in der Entwicklung dispermer Keime die 
besten Kriterien f iir die auf geworf ene Frage gegeben sein ; aber auch hier machen 
die ohne Zweifel vorkommenden Zellenverschiebungen ein sicheres Urteil un- 
mOglich. 

Wenn wir daher dieses Problem einstweilen ungeldst stehen Isissen miissen, 
so mOchte ich doch der Ueberzeugung Ausdruck geben, da6 es nicht iiberhaupt 
unangreifbar ist. Ich fiihre einstweilen zwei Beobachtungen an, die ich noch nicht 
in der zu wiinschenden Weise vervoUstandigen konnte, die aber doch zeigen, 
welche expcrimentelle Aussichten hier bestehen. 

Wie schon kurz mitgeteilt (19 10), habe ich aus Eiern, die ungefahr in der 
Richtung ihrer Achse zentrifugiert worden waren und sich dann aufierhalb der 
Zentrifuge geteilt hatten, in groBer Zahl Embryonen mit Situs inversus 
erhalten. Diese Erscheinung kOnnte auf den ersten Blick als eine klare Besta- 
tigung der interessanten H}'pothese CONKLINS (1903) erscheinen, wonach Um- 
kehrung der Eipolaritat bei Erhaltung einer davon unabhangigen Bilateralstruktur 
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die Ursache des Situs inversus ware. Allein die Polaritat des Ascaris-Eies ist nach 
alien meinen hieruber angestellten Versuchen nicht umdrehbar. So stehen wir 
hier wieder vor einem neuen Problem, dessen Verfolgung einigen Einblick in die 
Bilateralitatsfrage erhoffen laiSt. 

Im Zusammenhang mit dieser Frage steht der zweite Punkt, den ich hier 
erwahnen will. ZUR Strassen hat in eincr sehr eingehendcn ErOrterung die 
Drehung des senkrechten T-Balkens auf chemotaktische Wechselwirkung zwischen 
den von ihm angenommenen Schichtensystemen der Dorsal- und Ventralfamilie 
zuruckgefiihrt (1906, p. 252 — 257). In den Fallen, wo die Umklappung der Ventral- 
familie zunachst aus der Medianebene herausfiihrt, nimmt er an, dai3 die Ventral- 
familie sich vorher um 90® um ihre Langsachse gedreht hatte, um sich nach 
vollzogener Schwenkung wieder um den gleich^n Betrag zuriickzudrehen. Es 
schien mir mOglich, diese Annahme durch Zentrifuglerungsversuche zu priifen. 
Zentrifugiert man namlich bis kurz vor der Teilung, so da6 der Dotter bei der 
DurchschnQrung zu einer sehr dichten Kalotte angehauft ist, so wlrd er von der 
ihn durchschneidenden Furche so auf die beiden Blastomeren zerlegt, dafi jede 
an der gleichen Seite eine Dottermacula darbietet, die sich, wenn auch allmahlich 
undeutlicher werdend, oft noch bis iiber die nachste Teilung hinaus erhellt Wenn 
nun, wie zUR Strassens Hypothese will, die beiden primaren Blastomeren gegen- 
einander rotieren, so muB dies an den Dottermarken erkennbar sein. In der Tat 
habe ich an den Eiern eines Wurms auf dem Zweizellenstadium solche Rotationen 
konstatieren kOnnen. In einigen Fallen stand die Dottermarke von P^ auf der 
von AB genau senkrecht, in anderen war der Winkel grOBer oder kleiner oder 
fehlte ganz. Die ersteren Falle frappierten mich in ihrer Uebereinstimmung mit 
dem Postulat zUR Strassens so sehr, da6 ich bereits glaubte, eine sichere Be- 
statigung seiner Hypothese vor mir zu haben. Allein die Drehungsrichtung des 
senkrechten T-Balk(^ns zeigte zu der in den Dottermarken sich auspragenden Ro- 
tation keinerlei g(^setzma6ige Beziehung. In alien Keimen, auch in denen, wo die 
beiden Marken senkrecht zueinander standen, klappte der Stamm des T direkt 
in der Medianebene nach hinten um. 

Wenn sonach meine Ergebnisse mit denjenigen ZUR StRASSENs in mehreren 
und sehr wesentlichen Punkten in Widerspruch stehen, so liegt mir doch nichts 
ferner, als den hohen Wert seiner Arbeit zu verkennen. Vielmehr bewundere 
ich aufrichtig, trotz eines nicht ganz geringen Gegensatzes in den Maximen der 
Forschung, den Scharfsinn, die Kiihnheit und die Konsequenz, mit der 'zUR 
Strassen auf einigen unscheinbaren Tatsachen sein verwickeltes Theoriengebaude 
aufgerichtet hat. Aber das Eine eben ist zu bedauern, daB die Tatsachenbasis, 
auf der sich dieser Bau erheben konnte, nicht nur sehr schmal war, sondern auch 
an manchen Stellen recht unsicher. Tatsachen festzustellen, dies scheint mir 
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auf diesem Feld das wichtigste Bedurfnis zu sein; und dabei zweifle ich nicht, 
daB gerade die Hypothesen ZUR Strassens fiir die weitere experimentelle Er- 
forschung unseres Objekts zu wichtigen Fragestellungen ftihren werden. 



Eine Vergleichung der mitgeteilten Befunde mit den an anderen Eiern g'e- 
wonnenen Ergebnissen gedenke ich im Zusammenhang mit der Besprechung 
anderer Experimente vorzunehmen. Hicr seien nur noch eirfige Bemerkungen 
zum Regulationsproblem angefiigt. 

Die Potenzen der Ascaris-Blsistomeren bei abnormer Furchung haben uns ge- 
lehrt, da6 S til eke eines reifen Eies die Wertigkdt eines ganzen Eies besitzen 
kOnnen. So entstehen aus einem dispermen Ei des T)rpus II zwei verbundene 
Zellenkomplexe, deren jeder sich wie ein normaler Keim darsteUt (vgl. oben p. 157/8). 
Und dementsprechend hat Miss HOGUE (1910, p. 136) bei ihren Zentrifugierungs- 
versuchen gefunden, da6 von manchen Eiern wahrend der ersten Teilung kernlose 
Plasmastiicke von nahezu halber Eigr56e abgestofien werden und der Rest doch 
einen v5llig normalen, entsprechend verkleinerten Embryo liefert. Das Ascaris-Ei 
verhalt sich also in dieser Hinsicht, wie ein typisches „Regulations-Ei" (K. 
Heider); ja es ist sogar mOglich — faUs die oben aufgestellte Relativitatshypo- 
these zutreffen soUte — da6 das Ascaris-Ei ein harmonisch-aquipotentielles System 
ist, wie dies schon Driesch vermutet hat. 

Mit dieser sehr vollkommenen Regulationsfahigkeit des Eies, und zwar des 
teilungsbereiten Eies, steht in scharfstem Kontrsust die unabanderliche Bestimmt- 
heit jeder einmal gebildeten Yj-Blastomere. Sie ist entweder AB oder P^ und 
auUerstande, wenn die andere von der Entwicklung ausgeschlossen wird, sich zu 
etwas anderem zu entwickeln, als was sie im normalen Verband geliefcrt hattc. 
Ilier also keine Spur von Regulation, sondern strengstes Mosaik. 

Man kOnnte geneigt vsein, hierin, auf eine etwas spatere Periodo vcrlegt, 
das Gleiche zu erblicken, was E. B. Wilson (1903) und speziell Yatsu (1904) durch 
ZerstQckelungsversuche fur das Ei von Cerebratulus nachgewiesen haben, wo im 
reifen Ei eine I-okalisation bestimmter Anlagen auf bestimmte Eiberciche besteht, 
die das unreife Ei noch nicht besitzt Bruchstiicke, die dem unreifen Ei ent- 
stammen, liefern bei Cerebratulus normale Zwergcmbryonen ; je weiter die Reifung 
vorgeschritten ist, um so mehr sind die aus Fragmenten gezogenen Larven defekt. 
Driesch hat auf Grund dieser und anderer Erfahrungen oft die Ansicht wieder- 
holt," da6 das Plasma mit fortschreitender Entwicklung „starrer" werde und da- 
durch der Regulation immer gr66ere Schwierigkeiten entgegensetze. Ich halte 
es filr sehr zweifelhaft, ob diese Anschauung iiberhaupt und speziell fiir die 
Ascaris-Entwicklung zutrifft. Nach den Tatsachen, die ich oben (p. 192/3) Qber die 
doppelwertigen Zellen dispermer Keime mitgeteilt habe, ist es wahrscheinlich, da6 
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jede primare (AB oder Pj) Blastomere genau die gleiche Regulationsfahigkeit 
wie dels Ei besitzt, so dafi Fragmente dieser Zellen, wenn man sie herstellen 
kannte, auch wieder exakt die Wertigkeit AB oder P^ besaBen. Also jede Zelle 
in sich ware regulationsfahig, oder, vielleicht richtiger ausgedriickt : so konstruiert, 
daB das Fragment ohne weiteres die Struktur des ganzen Eies wiederholt; eine 
Regulation der isolierten Blastomeren zum ganzen Keim dagegen ist ausgeschlossen. 
Dies fiihrt uns zuriick zu dem Begriff des Teilungsschrittes; die Teilung 
liefert bei Ascaris definitiv nach verschiedenen Richtungen determinierte Tochter- 
zellen; in diesen aber w3ren, so wenig wie im Ei, die Qualitaten der nachsten 
Tochterzellen raumlich vorgebildet Die Zellstruktur stellt kein Mosaik dar; 
dieses wird erst gebildet von dem Komplex der selbstandig gewordenen Zellen. 

Eine eigentiimliche Beziehung zum Regulationsproblem besitzt weiterhin 
jene auffallendste Erscheinung, welche unsere Experimente zu Tage gef6rdert 
haben: namlich daB aus Eiern, die in bestimmter Weise zentrifugiert worden 
sind, nur ein halber Embryo entsteht, und zwar nicht etwa eine seitliche 
Halfte, in der alle Zellenarten des normalen Embryo vertreten wSren, sondern 
eine ventral e Halfte. Ohne daB vom Ei das Geringste weggenommen zu sein 
braucht — denn der „BaU" kann fehlen — entsteht aus einem solchen Ei nur 
der ventrale Embryonalbereich; der dorsale ist v6llig unterdriickt. Dies geschieht 
mit der gleichen Exaktheit, mit der z. B. aus einer Yg-Blastomere des Seeigel-Eies 
ein ganzer Embryo entsteht. Wenn wir im letzteren Fall sagen : der Teil reguliert 
sich zum verkleinerten Ganzen, ist es dann nicht ebenso richtig, in jenen Fallen 
von Asccu-is zu sagen: das Ganze reguliert sich zum vergrOBerten Bruchsttick? 

Diese Betrachtung fiihrt von anderer Seite zu dem gleichen SchluB, den ich 
f ruber (1901) aus den Versuchen an Seeigeleiern abgeleitet hatte, daB der Begriff 
einer wahrend der Entwicklung den Blastomeren iibergeordneten „Ganzheit" 
oder „Einheit" keine Berechtigung hat. 

Die Balleier fordern schlieBlich noch zu einer Bemerkung auf. Es besteht 

eine gewisse Uebereinstimmung zwischen den aus ihnen hervorgehenden defekten 

Embryonen und den MiBbildungen, die man in der pathologischen Anatomie als 

Embryome oder Teratome bezeichnet. Wie diese letzteren entstehen, darttber 

gehen bekanntlich die Meinungen auseinander; daB sie aber irgendwie auf eine 

Entwicklung von Keimzellen oder verlagerten Blastomeren zurUckzufuhren seien, 

daniber scheinen alle Autoren einig zu sein. Auf was ich nun hier aufmerksam 

machen m5chte, ist dieses, daiB die sinnlose Fragmentnatur eines Embryoms nach 

unserem Befund an Ascaris nicht mit Notwendigkeit auf die Entstehung aus 

einem Teil eines normalen Keimes hinweist. Wenn durch die einfache Prozedur 
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des Zentrifugierens in bestimmter Richtung ein normales Ascaris-Ei so verandert 
werden kann, daB es ein „Embryom" liefert, so laBt sich denken, da6 spontane 
Entwicklung ungeniigend ausgebildeter Keimzellcn beim Saugetier zu ahnlichen 
Defektbildungen hinfiihren kann. Das Gesagte soil naturlich nichts anderes be- 
deuten als die Wegraumung einer Gedankenhemmung, die bisher wohl. nicht 
selten beim Nachforschen iiber dieses ebenso interessante wie schwierige Problem 
di(» Richtung der Ideen beeinfluBt hat. 
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Brkl&rung der Abbildungen. 

Alio Figuren bezichen sich auf Ascaris megalocephala. 

Tafel I 1. 

Fig. I. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-Typus I) 
a — m nach dem Leben, n und o das konservierte Objekt bei verschiedener Ein- 
stellung, p Kernkontur einer Ektodermzelle eines normalen Embr}'o von 16 Zellen. 

Fig. 2. Desgleichen; a— I nach dem Leben, m und n das konservierte 
Objekt bei verschiedener Einstellung. 

Fig. 3. ]3i\sgkMchen ; a — i nach dem Leben, k das konservierte Objekt in 
ventraler, I dasselbe in dorsaler Ansicht. 

Tafel I 2. 

Fig. 4 a — h. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie- 
Typus I), nach dem Leben. 

Fig. 5. Desgleichen; drei von den vier primaren Blastomeren sind wieder 
zusammengeflosscn; a— g nach dem Leben, h das konservierte Objekt. 

Fig. 6. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-Typus II), 
a--f nach dem Leben, g nach dem konservierten Objekt 

Fig. 7. Desgleichen; a — f niich dem Leben, g und h nach dem konser- 
vierten Objekt in ungefiihr opponierten Ansichten. 

Fig. 8. Desgleichen; a — I nach dem Leben, m und n nach dem konser- 
vierten Objekt in opponierten Ansichten. 
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Tafel 13. 

Fig. 9. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-Typus II); 
a — h nach dem Leben, i und k zwei entgegengesetzte Ansichten des konservierten 
Objekts. 

Fig. 10. Desgleichen; a — g nach dem Leben, i der konservierte Keim, 
h dessen noch ungeteilte Zelle Pj in anderer Ansicht 

Fig. 1 1 . Dispermer Keim von Asc. meg. univalens (Dispermie-TypusIII), 
nach dem Leben. Das Ei war vor der Teilung zentrifugiert worden. 

Fig. 12 a, b, c. Desgleichen; drei Stadien nach dem Leben. 

Fig. 13. Desgleichen; a — c nach dem Leben, d das konservierte Objekt, 
e das gleiche, die Ektoblastzellen nur in Konturen gezeichnet. 

Fig. 14. Desgleichen; a — d nach dem Leben; e das konservierte Objekt, die 
gelben Zellen sind kernlos ; f und g die Kerne der in e links gelegenen Zellen P3 und C. 

Fig. 15 a~d. Desgleichen; vier Stadien nach dem Leben. 

Tafel I 4. 

Fig. 16 — 23. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie- 
Typus III), nach dem Leben. Von Fig. 20 an ist jedes Stadium in zwei ent- 
gegcngesetzten Ansichten wiedergegeben (a und b). 

Tafel I 5. 

Fig. 24 — 30. Der gleiche Keim wie auf Taf. 14, in spateren Stadien. Un- 
gefahr mit dem Zustand der Fig. 30 stand die Entwicklung still. 

Tafel I 6. 

Fig. 31 — 39. Keime von Asc. meg. univalens, deren erste Teilung sich unter 
starker Zentrifugalwirkung voUzogen hatte (Ballkeime). Der Ball an seiner 
Granulierung zu erkennen. 

Fig. 31 a~i. Entwicklung eines Ballkeimes vom Stadium von vier bis zum 
Stadium von zwolf Zellen. Nach dem Leben, 

Fig. 32. Entwicklung eines halben Ballkeims. Die andere primare 
Blastomere durch UvioUicht getOtet. Nach dem Leben. 

I* J?- 33 a — d. Vier Stadien eines „tetra(idrischen" Ballkeimes. Nach dem Leben. 

Fig. 34. Konservierter Ballkeim im Uebergang vom Vier- zum Achtzellen- 
stadium. 

Fig. 35. Achtzelliger Ballkeim, konserviert Die beiden vierzelligen Ventral- 
familien decken sich in ihren mittleren Teilen. 

Fig. 36. Aehnliches Stadium in anderer Ansicht. 

Fiff- 37 a. Ballkeim, konserviert beim Uebergang zum Sechzehnzellenstadium. 

Fig- 37 t>. Gleicher Keim in gleicher Ansicht; die vordere Ventralfamilie 
nur durch Konturen angedeutet. 

Fig. 38. Halber Ballkeim, konserviert. Die andere Halfte war durch Uviol- 
licht an der Entwicklung verhindert worden. 

Fig. 39. Aelterer Ballkeim, konserviert, in seitlichcr Ansicht 
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Kinleitung. 

Meine system atischen und morphologischen Studien (iber dekapode Crustaceen 
hatten in mir den Wunsch erweckt, die vielgestaltigen Formen dieser Tiergruppe 
und die verschiedenen Organtypen, welche ich an ihnen studiert hatte, im Leben 
zu beobachten. Zum Teil ging dieser Wunsch wahrend meiner ostasiatischen Ex- 
pedition in Erfiillung. Ich konnte bei einer groBen Anzahl von Arten biologische 
Beobachtungen machen, von denen ein Teil in dieser Abhandlung mitgeteilt 
werden soil. Die Fiille des Materials und die Arbeitsbedingtingen im fernen 
Land brachten es aber mit sich, dafi jene Beobachtungen mehr gelegentlichcr 
Natur waren und da6 ihnen der methodische Zusammenhang fehlte. Ich nahm 
nun die Beobachtungen im Jahre 1909 im ozeanographischen Museum in Monaco 
wieder auf und setzte sie im Jahre 19 10 dortselbst fort In beiden Jahren ver- 
brachte ich einen grofien Teil der Monate Marz und April mit diesen Unter- 
suchungen in den Laboratorien des ozeanographischen Museums. Durch das 
groBe Entgegcnkommen s^mdicher Beamten dieses groBartigen Instituts stand 
mir reichliches Material, auch von Tiefseeformen, zur Verfiigung und ich konnte 
meine Untersuchungen unter den giinstigsten Arbeitsbedingungen durchftihren. 
Ich benutze die Gelegenheit, um S. Durchlaucht dem FCrsten VON MONACO, sowie 
Dr. Richard, dem Direktor des ozeanographischen Museums, und Dr. OxNER, 
dem Leiter des Laboratoriums, meinen herzlichsten Dank fiir alle Hilfe und FOr- 
derung auszusprechen. Die vorziiglichen farbigen Abbildungen und die meisten 
sonstigen Fignren zu dieser Arbeit verdanke ich Herrn Dr. Ehrlich. 

Meine Untersuchungen (iber Sinnesorgane der Krabben fiihrten mich natur- 
gemaB dazu, zun^chst Beobachtungen tiber die Funktion dieser Sinnesorgane bei 
Dekapoden der verschiedenen Gruppen anzustellen. Dabei stellte sich nun bald 
heraus, daB man, um einigermaBen sichere Resultate zu erhalten, die gosamte 
Biologic einer zu untersuchenden Art genau kennen muB, um die bei den Ver- 
suchen eintretenden Reaktionen richtig beurteilen zu kOnnen. Viele Roaktionen 
verlaufen ganz anders, viele Organe werden ganz anders beniitzt, als man nach 
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dem Studium des toten Tieres voraussagen kann. So habe ich denn bald den 
Kreis der untersuchten Formen immer mehr eingeschrankt. SchlieBlich habe ich 
fast ausschlieBlich zwei Gameelenarten (Leander treillanus und L. xiphias) be- 
obachtet, deren hauptsachliche Lebenserscheinungen im nachfolgenden geschfldert 
werden sollen. In ZusStzen werde ich diejenigen Beobachtungen an verschiedenen 
anderen Dekapoden hinzufiigen, welche durch den Vergleich mit der genauer stu- 
dierten Form ein vertieftes Interesse gewinnen kOnnen. 

Freilich ist mir im Verlauf der Untersuchung immer mehr klar geworden, 
dafi es sich bei der vorliegenden Arbeit nur um die erste einer Reihe von Unter- 
suchungen handelt, von denen ich hoffe, da6 ich oder andere sie durchfiihren 
werden, um in unser Wissen von den Lebenserscheinungen der hochstehenden 
und komplizierten dekapoden Krebse diejenige Klarheit zu bringen, welche durch 
die Kenntnis der GesetzmaBigkeiten hervorgebracht wird. 

Viele meiner Beobachtungen sind an einer zu geringen Anzahl von Exem- 
plaren gewonnen oder iiber zu kurze Zeit ausgedehnt, wae das bei dem kurzen 
Ferienaufenthalt nicht anders mOglich ist. Aber die Formulierung meiner Resultate 
und der auf sie basierten SchluBfolgerungen fiihrt hoffentlich die Diskussion und 
nahere Untersuchung der betreffenden Fragen herbei und dient somit auf die 
eine oder die andere Weise zur Feststellung der tatsachlichen , gesetzmaSigen 
Zusammenhange. 

I. Vorkommen von Leander treillanus (Risso) 

und L. xiphias (Risso). 

Diese beiden an der Riviera haufigen Garneelen kommen langs der Kustc 
an vielen Orten vor; sie w^^erden viel gefangen und auf den Markt gebracht, um 
als Nahrung oder als Koder fiir den Fischfang zu dienen. Sie kommen auf 
sandigen^ und steinigem Grund vor, vorausgesetzt, da6 sich reichliches Pflanzen- 
wachstum vorfindet. Bei Tag sieht man sie dann ruhig zwischen den Pflanzen 
sitzen, wohl auch an den Aesten und Zweigen der Tange sich anklammemd. 
Sie kommen auch sehr viel auf sandigem Boden auf den Posidoniagrunden vor, 
wo sie zwischen den Pflanzen oft massenhaft sitzen. Man fangt sie da bei Nacht 
mit einem kleinen Schleppnetz. Da6 man sie bei Nacht besonders leicht fangt, 
ist offenbar dadurch bedingt, da6 sie zu dieser Zeit das Netz und das Boot nicht 
so leicht wahmehmen kOnnen. 

Ich mufi hervorheben, da6 der Fang nicht etwa bei Licht (Fackeln) geschieht, 
wie der Fang gewisser Fische, Cephalopoden etc. Die Dunkelheit ist es, welche 
den Fang bt^gtinstigt. Sie werden auch in Reusen gefangen, in denen tote Fische 
als Koder niedergelegt sind. Es ist dies eine Methode, welche auch andere 
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Garneelenairten in groBen Mengen zu fangen gestattet. Bekannt sind ja die guten 
Resultate, welche der FOrst von Monaco mit seinen Tiefseerexisen erzielte, in 
denen er oft fiir sehr selten geltende Tiefseegarneelen in Hunderten von Exem- 
plaren fing. 

2. Verhalten der gefangenen Tiere in den Aquarien. 

Frisch gefangene und in die Aquarien eingesetzte Exemplare von L. treillanus 
und xiphias sind im Anfang etwas unruhig und sind sehr erregbar, Doch gc- 
wOhnen sie sich sehr schnell an ihren neuen Aufenthaltsort und beginnen bald 
ein sehr gleichmaBiges Leben zu ftihren. Sie sitzen bei Tag oft lange Zeit ganz 
ruhig an einem Ort. 1st das Aquarium gut mit Steinen und Pflanzen besetzt, 
so sieht man die Tiere oft in einer Spalte zwischen Steinen, wohl auch zwischen 
Tangen und Algen verborgen. Doch zeigen sie keine ausgesprochene Tendenz, 
sich zu verbergen. In den groBen Schauaquarien sieht man sie auf den Felsen 
oder auf dem Sand ganz exponiert sitzen. Oft sitzen sie an der vorderen Glas- 
wand, bald in deren oberer, bald in deren unterer Ecke. Nicht selten sitzen sie 
stundenlang mit nach der Seite oder nach unten gekehrtem Riicken. 

Niemals sieht man sie langere Zeit umherschwimmen, stets kehren sie nach 
kurzer Zeit zu irgendeinem festen Gegenstand zuriick. Auch kann man eine 
gewisse Tendenz bei ihnen wahrnehmen, einen Ort aufzusuchen, an welchem sie 
mit verschieden gerichteten Flachen ihrer Umgebung in Beriihrung treten kOnnen. 
Ecken, Winkel, rauhe Steine werden sehr gern zu langdauemdem Aufenthalt 
ausgewahlt 

Die Tiere sitzen nun an ihrem Aufenthaltsort voUkommen ruhig, in einer 
nachher zu schildernden Stellung. Sie riihren kein Glied, nur die fiir die Bewegung 
des Atemwassers notwendige Strudelung mit den Epipoditen der Mundglied- 
mafien findet statt. Besonders im Anfang ihres Aufenthalts im Aquarium sind 
nun die Tiere fiir alle mOglichen Reize sehr empfindlich. Jede kleine Aenderung 
in ihrer Umgebung veranlaSt sie zu Bewegtingen. 1st der Reiz einigermaBen 
stark gewesen, so bewegen sie sich mehr oder weniger schnell und weit von 
der Stelle. 

Aber auch abgesehen von diesen durch fiir uns erkennbare Reize veranlaBten 
Bewegungen findet bei Tag bei den normalen Tieren im Aquarium eine fast 
periodische Aufnahme der Bewegung statt. Beobachtet man die Tiere langere 
Zeit sorgfaltig aus der Entfernung, so nimmt man wahr, da6, ohne dafi fiir uns 
wahrnehmbare Veranderungen in der Umgebung erfolgt waren, plOtzlich eines 
der Tiere Bewegungen mit den Antennen, den MundgliedmaBen, den PutzfiiBen 
beginnt, sich darauf langsam in Bewegung setzt, eventueU ein paarmal hin und 
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her marschiert, wobei es mit sehr langsamen Bewegungen nur eine kleine Strecke 
zuriicklegt. SchlieBlich bleibt es an einem beliebigen Ort wieder fiir 5, lo, 15 Minuten 
stehen, worauf eine entsprechende, kurze Beweglichkeitsphase einsetzt. Ich habe 
diese periodische Beweglichkeit oft und bei sehr vielen Exemplaren beobachtet 

Es ist allerdings nicht ohne weiteres klar, ob wir es bei dieser Erscheinung 
mit einer wirklichen Periodizitat zu tun haben, oder mit einer Ausl5sung der 
Bewegungen durch bestimmte, fiir uns nicht wahrnehmbare Reize. Um dariiber 
mir klarer zu werden, habe ich eine Anzahl von Beobachtungen gemacht Ich 
habe Individuen, welche an einer bestimmten Stelle in den groBen Aquarien 
saBen, langere Zeit unter Beobachtung behalten und konnte dabei feststellen, daB 
bisweilen % — % Stunden vergehen, ohne daB sie eine erhebliche Bewegung 
machen. Auch konnte ich manchmal feststellen, daB Individuen, deren Ort und 
Stellung ich mir genau angemerkt hatte, noch nach Stunden unverandert waren. 
In einigen Fallen lieB sich nachweisen, daB diese Individuen vor der Hautung 
waren, in anderen war kein besonderer Grund fiir die andauernde Unbeweglich- 
keit ersichtlich. 

Ich kann daher nicht mit aller Bestimmtheit entscheiden, ob die bei den in 
den Zimmeraquarien gehaltenen Individuen beobachtete periodische Beweglichkeit 
nur innere Ursachen hat, oder jeweils durch besonderc auBere Ursachen aus- 
gelost wird. Die Hauptsache ist, daB eine solche periodische Beweglichkeit tat- 
sachlich existiert, denn wir werden spater sehen, daB sie fiir das Leben der Tiere 
von besonderer Wichtigkeit ist, denn durch sie werden sie in die Lage versetzt, 
Futter zu finden usw. 

Meist fressen die Leander sehr gut in den Aquarien und es ist daher leicht, 
sie am Leben zu erhalten. Sie leben sicherlich jahrelang in der Gefangenschaft. 
So sind z. B. Tiere, welche ich im Jahre 1909 in die Aquarien eingesetzt hatte, 
im Jahre 19 10, also nach 12 Monaten, noch am Leben gewesen. Unter anderen 
war ein Exemplar noch v-orhanden, welch em ich das Rostrum amputiert hatte 
und welches noch voUkommen frisch und lebendig war, ohne indessen den vcr- 
lorenen Toil regencriert zu haben. Die Regenerationsversuche von Herbst und 
anderen haben ebenfalls Tatsachen ergeben, aus denen hervorgeht^ daB die Tiere 
jedenfalls ca. 2 Jahre im Aquarium leben kOnnen, ohne an Lebensenergie erheblich 
einzubiiBcn. Die Individuen, mit denen die Versuche gemacht wurden, waren 
schon ausgcwachsen, als sie eingefangen wurden. Da man fiir die Zeit der pe- 
lagischen Larvenentwicklung und des Heranwachscns von der recht kleinen Larve 
zum 7 — 8 cm (L. xiphias) und 10—12 cm (L. treillanus) langen Tier mindestens 
2 Jahre rechnen muB, so ergibt sich fiir diese Tiere eine ganz stattliche Lebensdauer. 

Charakteristisch ist, daB die Tiere nur bei Tag in den Aquarien fressen. 
Bei Tag, selbst bei hellem Licht, fressen sie ohne weiteres und nehmen auch dann 
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Nahrunj4" an, wenn sie nicht sehr ausgehungert sind. Ich habe nie feststellen 
kOnnen, da6 abends ins Aquarium geworfene Nahrung wahrend der Nacht ge- 
fressen worden ware. Diese Tatsache, die oben erwahnten Fangmethoden der 
Fischer und schlieBlich die Gesamtheit der Reaktionen und des Benehmens der 
Tiere laBt erkennen, daB wir es in ihnen offenbar mit ausgesprochenen Tagtieren 
zu tun haben, im Gegensatz zu vielen Brachyuren, welche Nacht- oder Dammerungs- 
tiere sind. Vor alien Dingen sind hierftir auch charakteristisch die Reaktionen 
auf die Richtung des einfallcnden Lichts, von denen unten die Rede sein wird. 
Im allgemeinen lafit sich in den gewOhnlichen Aquarien kein richtender EinfluB 
der Lichtstrahlen auf die Stellung oder KOrperhaltung der Tiere erkennen, auch 
die Bewegungen scheinen durch das Licht nicht wesentlich beeinfluBt zu sein. 
Das hat seine Ursache in der diffusen Beleuchtung der Aquarien, in dem Vor- 
handensein verschiedenartiger Licht-rcflektierender Oberflachen und vielleicht auch 
in der K(3mbi nation des Lichtreizes mit Thigmotropismus. 



3. Die P&rbung. 

a) Leander xiphias. 

L. xiphias ist in der Umgebung von Monaco im Grundzug der Farbung 
dunkelgriin. Doch kommen, wenn auch seltener, auch braungelbe Individuen 
vor. Letzere sind sehr transparent und zeigen iiberall da, wo die typischen 
Exemplare grun sind, mehr gelbliche Farbung. Manche Individuen lassen am 
Cephalothorax eine Zeichnung erkennen, welche dadurch bedingt ist, daiS die 
grune Farbung hauptsachlich in Langslinien angeordnet ist. Diese Zeichnung 
erinnert sehr an die allerdings braune Cephalothoraxzeichnung von L. treillanus. 
Sie ist aber bei weitem nicht bei alien Exemplaren erkennbar. Die Farbung ist 
bedingt durch die zahlreichen Chromatophoren, welche den sonst farblosen, durch- 
sichtigen oder durchscheinenden Korper bunt erscheinen lassen. Schon mit bloBem 
Auge erkennt man die zahlreichen feinen Punkte, welche den KOrper iibersaen. 
Der Hauptteil des KOrpers ist in der Regel also dunkelgrun, manche Randpartien 
sind oft rOtlich oder blau gefarbt. Stark blau sind vielfach der Schwanzfacher, 
die Gegend des Rostrums, die Blattanhange der aufieren Antennen, manchmal 
Teile der GliedmaBen, besonders die basalen Teile. An den Rslndern der Ab- 
domensegmente, besonders aber an den ventralen Randern von Cephalothorax und 
Abdomen geht das Grun in eine braunliche Farbung uber. Auf dem Rucken 
des Abdomens findet man vielfach einige braune Flecken. Ganz regelmiiBig 
vorhanden ist eine Reihe von braunen oder auch roten Flecken, welche sich an 
den Seiten des Abdomens finden. Sie liegen jederseits auf dem i.— 6. Segment 
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jedesmal am Vorderrand des Segments auf einer kleinen knopffOrmigen Verdickung, 
welche in einen Ausschnitt des vorangehenden Segments eingelassen ist. Knopf 
und Ausschnitt dienen als Fuhningsscharnier bei den Bewegtingen der Abdominal- 
segmente gegeneinander. Auf den Abdominalschildern finden sich bisweilen noch 
stark weifie Flecken. 

Die Gliedmafien sind „geringelt"; das gleiche gilt von den Antennenfaden. 
In ringformigen Bandern sind sie braun und weiB gestreift. Die braunen Ringe 
sind meist breiter als die weiBen. Bei den Antennenfaden geht das Braun nicht 
selten in Rot tiber. An den Beinen geht es eher in Griin iiber. An den Enden 
der einzelnen Beinglieder ist meist ein deutlicher, goldgelb gefarbter Ring vor- 
handen. Die Enden der Scheren sind gelbbraun gefarbt. Die gleiche F^rbung 
findet sich iiberall da, wo ein starkerer Haarbesatz vorhanden ist, denn die Haare 
sind goldgelb, manchmal auch violettbraun im Chitin gefarbt. 

Die Augen sind schw^zlich und lassen einen roten Ton deutlich durch- 
schimmern. 

b) Leander treillanus. 

Der Gesamtcharakter der Farbung dieser grOfieren Art ist ein mattes Gelb mit 
braunen oder violetten Flecken und Bandern. Am Hinterleib finden sich in der Mitte 
des 2., 3., 4. und 5. Segmentes je zwei oder drei schmale Querbander, welche dunkel- 
violett gefarbt sind. Auf dem 6. Abdominalsegment finden sich ahnlich wie auf 
dem Cephalothorax schief verlaufende Langsbander, welche braun bis violett gefarbt 
sind. Alle diese Bander sind schmale Striche. An den basalen Teilen der An- 
tennen, am Hinterrande des Schwanzfachers und hier und da auch am Abdomen 
und an den Gliedmafien kommen dunkelrote Farbungen in geringer Ausdehnung 
vor. Sie sind aber unregelmafiige Vorkommnisse. Ganz konstant und recht auf- 
fallend ist aber das Vorkommen rein blauer Tone. Bei alien Exemplaren sind 
sie an den Gliedmafien, besonders den grofien Scheren, erkennbar, auch am 
Schwanz, in den Blattanhangen der aufieren Antennen, oft auch an den Seiten 
des Abdomens ist Blau erkennbar. Es variiert bei den einzelnen Individuen stark 
nach Intensitat und Ausdehnung. Es ist stets vorhanden und die mikroskopische 
Untersuchung lehrt, dafi es als Unterg^nd der braunen und violetten Fleck e am 
Korper weit verbreitet ist. 

Die Antennen sind fast ganz braun gefarbt; an den Geifieln ist eine feine 
Ringelung dadurch hervorgebracht, dafi die Farbung am Vorderrand jedes Rings 
dunkler ist und nach hinten zart abblafit. Die Extremitaten sind rotbraun oder 
violett und weifi oder blau gebandert; auch bei dieser Art sind die Gelenkenden gelb. 

Die Augen sind schwarzlich und zeigen einen braunlichen Schimmer. 
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Audi bei dieser Art finden sich in wechselnder Anzahl und Gr56e an den 
Seiten des Abdomens weifie Flecken, welche undurchsichtig, stark lichtbrechend 
und sehr auffallend sind. 



Die Farbung besitzt bei den beiden Arten im grofien und ganzen den ge- 
schilderten Gesamtcharakter, variiert aber bei den einzelnen Individuen. Man 
findet blassere und dunklere Individuen, solche, bei denen das eine oder das andere 
Farbungselement vorwiegt. Auch bei dem einzelnen Individuum kommen Aende- 
rungen in der Farbung vor, welche zwar nicht so betrachtlich sind, wie sie fiir 
Virbius und einige andere Formen beschrieben worden sind, aber immerhin unsere 
Beachtung verdienen. 

Ehe wir aber diese Veranderungen und die biologische Auslegung der 
Farbung der beiden Arten erOrtern, miissen wir zun^chst das Zustandekommen 
der Farbung, die Farbelemente etc. besprechen. 

4. Zustandekommen der P&:bung. Die Chromatophoren 

und Parbstoffe, 

a) Bei Leander treillanus. 

Wir besprechen diese Art zuerst, weil sie etwas einfachere Verhaltnisse 
zeigt als L. xiphias. Betrachten wir ein Exemplar mit einer nicht zu schwachen 
Lupe, so erkennen wir sogleich, da6 die Farbung durch eine Menge feiner Punkte 
bedingt ist, welche an den verschiedenen Teilen des KOrpers eine verschiedene 
GrOBe, Form und Dichte der Anordnung besitzen. Sie haben verschiedene Farben 
und auBerdem zeigen das Chitin und das darunter gelegene Gewebe an einzelnen 
Stellen eine diffuse Farbung. Durch die Mischung der einzelnen Farbelemente 
in verschiedener Kombination und in verschiedenen Mengenverhaltnissen kommt 
die Farbung des Tieres mit ihren Zeichnungselementen und Nuancen zustande. 
Die Grundlage des Ganzen bildet das durchsichtige, glashelle Chitin ynd das fast 
durchsichtige, vvenigstens sehr klar durchscheinende Muskelfleisch des Tieres. Die 
ubrigen Organe sind ebenfalls alle durchscheinend, Der GrOBe entsprechend ist 
allerdings diese Form nicht ganz so durchsichtig wie L. xiphias. 

Bei beiden Arten ist aber leicht ein Phanomen nachzuweisen, welches recht 
auffallend ist. Wird das Tier irgendwie stark gereizt, nimmt man es zum Wasser 
heraus, faUt es einem hin, oder operiert man ihm irgendein Organ, so tritt eine 
pl5tzliche mehr oder minder starke Trubung in seinem Innem auf. Diese Triibung 
scheint hauptsSchlich auf die Blutfliissigkeit sich zu beschr^nken, sie sieht flockig 
aus und als Ganzes wirkt die Trtibung im Innern des Korpers wolkig. Bei Tieren, 
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welche sich von dem erfahrenen Schock erholen, verschwindet sie nach V4 bis 
V2 Stunde wieder mehr oder weniger voUstandig. 

Bei Tieren, welche sich nicht erholen, nimmt die Triibung zu, bis das Innere 
schlieBlich ganz opak geworden ist Aber selbst bei Individuen, welche ganz 
milchweiB geworden sind, kann die Bewegung der Epipoditen und einzelner 
GliedmaBen noch vorhanden sein. 

Uebrigens habe ich gelegentlich solche Triibungen im Innern bei sonst ganz 
normalen Tieren auftreten sehen. Mehrmals war dies bei Tieren der Fall, welche 
vor der Hautung standen. Doch habe ich bisher keine Gesetzm^Bigkeit kon- 
statieren konnen, welche auf bestimmte physiologische Zusammenhange schlieBen 
lieBe. 

Die Durchsichtigkeit der Gewebe bringt es mit sich, da6 manche Organe 
sehr deutlich durchschimmern und wir werden nachher bei der Besprechung der 
Funktion von Magen, Leber und Darm sehen, wclchen Vorteil fiir die Beobach- 
tung dieser Umstand gewahrt. 

Nicht am ganzen KOrper sind iibrigens das Chitin und das darunter liegendc 
Gewebe farblos durchsichtig. An manchen Stellen, vor allem iiberall, wo es ver- 
dickt ist, ist das Chitin gelb oder braungelb gefarbt. Es ist dies der Fall an den 
Randern dor verschicdenen Flatten des Hautpanzers, an den Gelenken und 
Scharnieren, an den Antennen und iiberall da, wo groBere Biischel fester Haare 
vorhanden sind, welche die gelbe Farbe des dickeren Chitins besitzen. Besonders 
auffallig kann man diese Chitinfarbungen an^den abgeworfenen Panzern nach 
der Hciutung erkennen. Diese sind namlich durchaus nicht immer glashell farblos, 
sondcrn besonders an den Gelenken, an den Randern des Abdomens, des Telsons, 
der Antenuenschilder etc. gelb, braun und selbst manchmal rotbraun gefarbt; die 
Antennen der Exuvie sind oft noch vollkommen geringelt. 

Die Hypodermis ist an vielen Stellen mit einem blauen Farbstoff durch- 
setzt, von dem wir gleich noch eingehender sprechen werden. 

AUe iibrigen Farbungen des KOrpers sind durch die Chromatophoren be- 
dingt. Es sind dies rhizopodenahnlich vcrastelte Gebilde, auf deren histologische 
Beschaffenheit ich zunachst nicht eingehen kann. Sie zeigen eine zentrale Masse, 
in welcher das farbige Pigment in einem dicken Ballen konzentriert ist, und von 
dieser zentralen Masse gehen die Verastelungen aus, welche ich zur Abkiirzung 
des Ausdrucks als Chromorhizen bezeichnen will. Manche Chromatophoren 
haben sehr zahlreiche solche Qhromorhizen, welche dann sehr fein verastelt sind, 
manche weniger, die dann meist grOber sind. Es gibt groBe und kleine solche 
Chromatophoren; manche sind so groB, daB man sie gut mit bloBem Auge er- 
kennt, manche sind so klein, daB es starker VergrOBerungen bedarf, um ihre 
Verastelungen wahrzunehmen (vgl. hierzu die Figuren der Taf. 18 und 19). 
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Der Fcirbstoff kann zum groBcn Teil in den zentralen Klumpen vereinigt 
sein; dieser erscheint dann schr dunkel und die Chromorhizen sind dann ver- 
haltnismaBig blaB. Bei Chromatophoren, deren Chromorhizen reich verastelt, sehr 
gut entwickelt und mit Pigment reichlich beladen sind, ist der zentrale Klumpen 
oft minimal entwickelt oder ganz verschwunden. 

Bei mikroskopischer Untersuchung entdeckt man nun zunachst drei Arten 
von Chromatophoren: gelbe, weiBe und purpurrote. Die gelben und weiBen sind 
in geringerer Anzahl vorhanden, die roten sind bei weitem die haufigsten. 

Gelbe Chromatophoren finden sich an den verschiedensten Stellen des KOrpers 
vereinzelt vor. In grOBerer Anzahl sind sie an den Gelenken der Thorakalbeine 
vorhanden, wo sie im Verein mit der gelblichen Farbung des Chitins die auf- 
fallenden gelben Ringe verursachen, von denen ich oben gesprochen habe. 

Ich glaube mit Bestimmtheit angeben zu kOnnen, dafi es rein gelbe Chro- 
matophoren gibt. Der gelbe Farbstoff ist so hell, daB er sicherlich etwa vor- 
handenes andersfarbiges Pigment nicht verdecken kOnnte (Taf. 19, Fig. 19). 

Der Farbstoff ist in groBeren und kleineren Partikeln vorhanden; und zwar 
sind hauptsachlich im zentralen Teil grdbere Partikel vorhanden, wShrend in den 
peripheren Teilen der Chromorhizen immer feinere Partikelchen sich finden. Doch 
liegen auch manchmal scheinbar ganz isoliert grOBere Farbstoffklumpen zwischen 
den Chromorhizen. Wo der Farbstoff in ganz feiner Verteilung vorhanden ist, 
macht er vollkommen den Eindruck eines feinen Pulvers. Die groBeren Partikel 
sind deutlich als Tropfen zu erkennen, man kann bei Druck erkennen, daB sie 
untereinander und mit den kleinen Partikelchen zu grOBeren Tropfen zusammen- 
flieBen. Die grOBeren Tropfen sind mehr dunkelorange gefarbt, wahrend die 
kleinen Partikel blaBgelb und bei feiner Verteilung kaum sichtbar sind. Sie sind 
namlich durchscheinend und vielfach selbst vollkommen durchsichtig. 

Es ist mOglich, daB die rein gelben Chromatophoren die einzigen mono- 
chromatischen Chromatophoren am Korper der Crevetten sind. Es sieht zwar 
oft aus, als seien die roten Chromatophoren monochromatisch (Taf. 17, Fig. 5 — 7). 
aber da Gelb von Rot sehr leicht iiberdeckt wird, so laBt sich nicht mit Sicher- 
heit entscheiden, ob nicht eine kleine Quantitat gelben Pigments neben dem roten 
vorhanden ist. In alien von mir genauer untersuchten Fallen waren bei L. treillanus 
die roten Chromatophoren polychromatisch und enthielten gelben Farbstoff 
in geringerer Quantitat neben dem iiberwiegenden roten Farbstoff. 

Die roten polychromatischen Chromatophoren sind nun bei weitem die zahl- 
reichsten am KOrper des L. treillanus. Sie sind uber seine ganze Oberflache ver- 
breitet. An den schmalen Stellen, auf Antennen, Beinen und sonstigen Anhangen 
sind sie oft lang bandfOrmig ausgezogen, wahrend sie auf den Plachen des KOrpers 
zu prachtvoUeriJ reich nach alien Seiten verzweigten Rosetten entfaltet sind. Ueber 
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den Cephalothorax, die Ringe des Abdomens und die glatten Anhange des 
KOrpers sind kleine und mittelgrofle rote Chromatophoren verteilt, wahrend an 
den Randem des Cephcdothorax, der Abdomincdglieder etc., uberall wo Bander 
und Flecken in der Zeichnung des Tieres auftreten, die Chromatophoren nicht 
nur dichter stehen, sondem auch viel gr56er, reichlicher verzweigt und stattlicher 
ausgebildet sind. An solchen Stellen sind sie auch in der Regel mit dem blauen 
Farbstoff kombiniert (vgl. Taf. 19, Fig. 18). 

Ich unterscheide i) rote Chromatophoren, an denen ich nur roten Farbstoff 
wahrnehmen kann, 2) solche mit einzelnen gelben Chromorhizen und 3) solche, 
bei denen der rote Farbstoff neben dem gelben zurQcktritt. 

In den ersteren (Taf. 17, Fig. 5^7) ist der Farbstoff in Shnlicher Form vor- 
handen, wie in den rein gelben Chromatophoren. Der rote Farbstoff ist in Tropfen 
und SchoUen vorhanden. Er macht den Eindruck, als sei er weniger flUssig als 
der gelbe Farbstoff, da die einzelnen Partikel sehr verschiedenartige Formen be- 
sitzen, und nicht so sehr die Neigung zeigen, Kugelform anzunehmen. 

Uebrigens erkennt man die Verteilung in Klumpen und TrOpfchen nur an 
den auBersten Verzweigungen der Chromorhizen, wo vielfach TrOpfchen losgelOst 
von der Hauptmasse im Gewebe liegen. Die Hauptmasse des Farbstoffs ist in 
eigenartigen, sehr homogen aussehenden Strangen vereinigt. Die Zahfliissigkeit 
lafit sich auch schon aus der relativ groBen Lichtbrechung erschlieBen. Die rot 
gefarbte Substanz ist stets viel weniger durchsichtig, als die gelbe es gelegentlich 
sein kann. Die Anordnung der Substanz laBt darauf schlieBen, da6 sie flOssig, 
aber von grofier Viskositat ist. Es ist auch schon im frischen Praparat erkennbar, 
dafi die farbige Substanz ihre eigenartig verzweigte Anordnung der Anlehnung 
an eine praformierte Struktur verdanken mufi (vgl. Taf. 19, Fig. 20). 

Im allgemeinen gehen von einer zentralen Masse nach alien Richtungen 
einer Ebene, welche der auBeren Oberflache des Tieres so ziemlich parallel ist, 
eine grOBere Anzahl starker Strange aus. 

Diese Hauptstrange sind oft bandfOrmig abgeplattet, an der Basis erkennt 
man ihre Zusammensetzung aus einer Anzahl feiner Strange. Die ersten Haupt- 
verzweigungen beruhen auf dem Umbiegen dieser TeilstrS^nge. Doch verzweigen 
sich diese selbst auch. Nach den Enden werden die Chromorhizen im allgemeinen 
immer feiner, doch sieht man nicht selten, besonders bei Chromatophoren, die 
durch Druck oder irgendeinen Reiz etwas verandert sind, knoUenfOrmige An- 
schwellungen an den Enden. In den peripheren Regionen eines Chromatophors 
sieht man oft detachierte Klumpen und kiirzere oder langere, selbst verzweigte 
Strange. Man sieht dann eine farblose Liicke zwischen ihnen und dem Strang, 
von dem sie abgelOst sind. Hier und da kann man die farblose Verbindungs- 
bahn zwischen den beiden getrennten Stiicken erkennen; man hat den Eindruck, 
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als sei ein rOhrenformiger Hohlraum vorhanden, welcher die praformierte Grund- 
lage des Chromatophors darstellt Bei Chromatophoren, welche ein wenig durch 
Druck gelitten haben, bilden sich besonders an den Enden der Chromorhizen 
allerlei Varikositaten und Knollen des Farbstoffs; dann kann man besonders gut 
erkennen, dafl der Farbstoff sich an den Wanden des Hohlraumes zuriickgezogen 
hat. An den Enden der Chromorhizen ist nicht selten der Farbstoff in Form 
einer diinnen Lamelle ausgebreitet, welche im UmriB an den P'uB eines Schwimm- 
vogels erinnert In solchen kann man nun schon im frischen Zustand das Vor- 
handensein einer Struktur erkennen, welche wohl als ein axiales Zellskelett ge- 
deutet werden mufi. Man erkennt voUkommen glashelle aber stark lichtbrechende 
Stabe, welche sich in der Mitte der Chromorhiza hinziehen und an welche sich 
der Farbstoff anschmiegt. In der Fig. 20 auf Taf. 19 sind diese Strukturen nach 
dem frischen Praparat abgebildet. 

Der zweite Typus der roten Chromatophoren sieht im allgemeinen dem so- 
eben geschilderten sehr ahnlich (vgl. Taf. 18, Fig. 13). Die Grundziige des Baues sind 
vollkommen dieselben. Aber es ist auBer dem roten Farbstoff ein gelber vorhanden 
und deutlich sichtbar. Von dem Zentralklumpen, der auch hier einheitlich rot gefarbt 
scheint, gehen eine oder zwei Chromorhizen aus, welche ganz einheitlich gelb 
gefarbt sind. Manchmsd kann man an der Basis einer starken Chromorhiza er- 
kennen, da6 gelbe und rote Strange miteinander verflochten sind; dann sieht 
man distal die roten und gelben Strange sich trennen und mitten aus dem roten 
Btischel tritt eine meist sehr lange, oft vielfach sich verzweigende gelbe Chromo- 
rhiza hervor. Bemerkenswert ist, daB die gelben Chromorhizen in solchen poly- 
chromen Chromatophoren sich meist weiter distal fortsetzen als die roten. 

Das ist besonders auffallend bei dem dritten Typus der rotgelben Chromato- 
phoren ; bei ihm ist nur der Zentralteil und vielleicht einige wenige von ihm ent- 
springende Chromorhizen rot, alle iibrigen sind gelb. Es gibt auch Chromato- 
phoren, bei denen cdle Chromorhizen gelb sind und der Zentralklumpen allein 
rot (Taf. 18, Fig. 10 — 12). Der letztere ist aber fast stets rot und die rein gelben 
Chromatophoren sind, wie schon oben erwahnt, recht selten. Manchmal kommt 
es vor, daB von einem roten Zentralklumpen nach der einen Seite nur rote, nach 
der anderen Seite nur gelbe Chromorhizen ausgehen. Das ist besonders der 
Fall am Rand der Flecken oder Zeichnungselemente und ist bedingend fur deren 
Charakter. 

Die roten und gelben Chromatophoren sind schon bei vielen Crustaceen be- 
schrieben. AuBer ihnen kommt aber bei den beiden untersuchten Leanderarten 
eine weitere besonders bemerkenswerte Chromatophorenart vor. Es sind dies 
weiBe Chromatophoren. Bei L. treillanus sind sie meist in grOBerer Anzahl vor- 
handen als bei L. xiphias. Doch auch bei diesem kOnnen sie gelegentlich in so 
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^ofler Anzahl auftreten, da6 das Tier von weiBen Flecken ganz iibersai ist Die 
Anzahl wechselt sehr bei den einzelnen Individuen und auch bei den gleichen 
Individuen kann die Zahl, wie es scheint, im Laufe des Lebens zunehmen. Ich 
hatte den Eindruck, als sei die Zahl besonders bei Individuen vor der Hautung 
vermehrt, doch sind meine Beobachtungen (iber diesen Punkt nicht ausreichend. 
Die Flecken sind so stark lichtbrechend und grell weiB, dafi ich sie zuerst, ehe 
ich sie genauer untersucht und ihre Chromatophorennatur erkannt hatte, fur 
Kalkansammlungen hielt, welche etwa bei der H^utung verbraucht wiirden. 

Die weiBen Chromatophoren sehen im allgemeinen ganz ahnlich aus, wie die 
vorher beschriebenen (Taf. i8, Fig. i6). Vielfach sind allerdings bei ihnen die 
Verzweigungen der Chromorhizen plumper, knorriger, reicher an Verdickungen etc. 
Das hat offenbar seinen Grund in der weniger fliissigen Beschaffenheit des In- 
haltes. Es kommen scheinbar monochromatische weiBe Chromatophoren vor. Bei 
ihnen ist der Zentralteil von den Chromorhizen kaum zu unterscheiden. H^ufiger 
sind polychromatische weiBe Chromatophoren, d. h. solche, bei denen auBer dem 
weiBen roter Farbstoff nachweisbar ist. Dieser rote Farbstoff ist in den von mir 
untersuchten Fallen fast niemals auf die Chromorhizen ausgedehnt gewesen, sondem 
war stets in dem zentralen Klumpen konzentriert. Man erkannte dann cinen 
kleinen, eckigen, rot gefarbten Klumpen inmitten des Kranzes der feinverzweigten 
Chromorhizen. Es kommen auch weiB-rot-gelbe Chromatophoren vor (Taf. i8. 
Fig. 14). 

Im Gegensatz zu den gelben und roten Chromatophoren zeigen die weiBen 
keine Ungsstreifige Struktur der Chromorhizen. Sie ist meist offenbar durch 
die Pigmentmassen verdeckt. 

Der Farbstoff in den weiBen Chromatophoren ist so stark lichtbrechend, dai3 
er unter dem Mikroskop bei auffallendem Licht silberweiB glanzt (Taf. 18, Fig. 19), 
bei durchfallendem Licht dagegen ist er meist schmutzig braun (Taf. 18, Fig. 14 
und 15), kann aber bei starker fAnhaufung auch voUkommen schwarz erscheinen. 
Er erweist sich aber bei Untersuchung mit dem Polarisationsmikroskop als einfach 
lichtbrechend. Es kommen auch gelbe und gelbrote Chromatophoren vor, deren 
gelbe Substanz sehr stark lichtbrechend ist (Taf. 18, Fig. 17). "Es beruht dies 
vielleicht auf einer Kombination von weiBem und gelbem Pigment. Die blaue 
Farbe schlieBlich ist bei L. treillanus sehr selten in den Chromatophoren er- 
kennbar. Hier und da kann man ein blau gefarbtes kurzes Aestchen, eine 
kurze plumpe blaue Chromorhiza erkennen, doch ist dies selten. Meist ist die 
blaue Farbe nur im Gewebe sichtbar, wo sie meist in der Umgebung von Chro- 
matophoren in Form von ovalen oder kugeligen Massen liegt Diese Massen 
liegen nicht selten isoliert fUr sich und erzeugen dann an den betreffenden Stellen 
des Korpers blaue Flecken, odcr sie sind von den Chromorhizen der benach- 
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barten Chromatophoren umsponnen und erzeugen dann mit diesen, welche rot, 
gelb Oder wei6 gefslrbt sind, Kombinationsfarben (Taf. 19, Fig. 18). 

Ueber das Verhalten der verschiedenen Farbstoffe wird unten einiges be- 
richtet werden. 

b) Bei Leander xiphias. 

Bei dieser Art haben wir dieselben Elemente der Farbung vvie bei L. treillanus. 
Doch sind einige Punkte bemerkenswert 

Monochromatische Chromatophoren sind bei dieser Art selten, meist sind 
mehrere Farbstoffe in einem Chromatophor enthalten. So gibt es nicht nur rot- 
gelbe, rotweiBe und gelbweiBe Chromatophoren, sondern auch rotweiBgelbe, rot- 
gelbblaue und sogar solche, in denen alle vier Farbstoffe vorkommen. 

Der Anblick der Chromatophoren dieses Tieres ist oft von einer bestrickenden 
SchOnheit; man kann sich stundenlang daran erfreuen, alle die Formvariationen 
und die vielfaltigen Farbenkombinationen zu studieren, welche vorkommen kOnnen. 
Der Reiz wird noch erhOht durch die auBerordentliche Feinheit der Verzweigxing, 
welche bei den Chromorhizen vorkommen kann. Das ist besonders auffallend 
z. B. bei den Chromatophoren, welche sich an den Seiten des Cephalothorax und 
Abdomens befinden. Sie sind auBerordentlich zierlich verzweigt, meist im Innern 
blau, darum ist ein Ring roter mafiig feiner Chromorhizen und um diese wieder- 
um ein ebenso regelmaBiger Ring fein gelber Chromorhizen, welcher gegen die 
Peripherie hin zart und blaB verlauft, da die ihn zusammensetzenden Verzweigungen 
immer feiner werden. 

Besonders auf dem Telson finden sich in reichlicher Anzahl klumpige, schwach 
verzweigte Chromatophoren, welche im durchfallenden Licht voUkommen tief- 
schwarz aussehen. Untersuchung bei auffallendem Licht zeigt, daB sie zum Teil 
weiBe Chromatophoren sind, oder auch einzelne weiBe Chromorhizen von sehr 
dichter Beschaffenheit besitzen. Die Mehrzahl von ihnen erweist sich aber als 
rot. Das Rot ist aber von so dichter Beschaffenheit, daB es im auffallenden 
Licht nur schwach, aber deutlich rot schimmert. Es ist gar nicht mehr durch- 
scheinend und infolgedessen im durchfallenden Licht schwarz. Ich zweifle nicht 
daran, daB diese schwarzen Chromatophoren ihre dunkle Farbung dem Umstand 
verdanken, daB in ihnen verschiedene der farbigen Pigmente vereinigt vorkommen. 
Sicher ist dies fQr das rote, das gelbe und das weiBe; denn sehr viele von ihnen 
haben kiirzere oder langere rote und gelbe Chromorhizen. Auch beim Zerdrticken 
kann man das Vorhandensein des roten und gelben Pigmentes nachweisen. Bei 
letzterem Verfahren gelingt es auch in einer ganzen Anzahl das Vorhandensein 
von blau zu zeigen (vgl. Taf. 19, Fig. 21 — 26). 



Ueber den blauen Farbstoff bei Leander xiphias ist es nOtig, einige Details 
zu erOrtern. Wir besprachen schon die Tatsache, dafi zum Unterschied von 
L. treillanus bei ihm die blaue Farbe ganz regelmaSig in den Chromatophoren 
nachweisbar ist Bei der groBen Art hatte man stets den Eindruck, als handle 
es sich um groBe Tropfen einer gelOsten blauen Substanz, die sich im Gewebe vor- 
fand (Taf. 19, Fig. 18). Es war keine Spur von der kOmigen oder auch feintropfigen 
Beschaffenheit erkennbar, wie ich sie fiir den roten und gelben Farbstoff angegeben 
habe. Solche groBen Tropfen finden sich nun auch im Gewebe bei L. xiphias, 
daneben meist auch zahlreiche kleinere Tropfen, welche viel dunkler gefSrbt sind 
als die blauen Tropfen bei L. treillanus. Sie sind auch viel verschiedener in der 
GrOlJe als bei jenen. Auch hier liegen sie meist in der Umgebung von Chromato- 
phoren. Aber es findet sich, wie schon erwShnt, der blaue Farbstoff ganz regel- 
mafiig auch in den Chromatophoren selbst Und zwar tritt er in ihnen zunSchst in 
einer Form auf, welche an das Vorkommen der anderen Pigmente, vor allem des 
weiBen erinnert. Doch macht er vielfach in weit hOherem MaBe den Eindruck 
eines feinen Pulvers. Ja nicht selten tritt er in Form von groBen, tief dunkel- 
blauen SchoUen und Klumpen auf. Diese haben vielfach eckige Formen und 
machen durchaus den Eindruck einer festen Substanz. Beim Zerdrucken der 
Chromatophoren sieht man zwar meist nur Tropfen Qbrig bleiben. Es ist aber 
sehr wohl mOglich, daB die blaue Substanz sich in Tropfen der Gewebeflussigkeit 
sehr schnell lOst. Es ist bei den beiden Leanderarten deutlich erkennbar, daB 
der blaue Farbstoff in gelOster Form sich auch dem Gewebe mitteilt und das- 
selbe dif fus blau farbt 

Diese verschicdenen Chromatophoren mit ihren Farbstoffen bedingen nun 
die Farbung und Zeichnung der beiden Arten, und zwar durch ihren verschieden 
groBen Gehalt an Pigmenten und durch Kombination von Elementen von vor- 
herrschendcn Farbungen. Die violctten Bander von L. treillanus z. B. kommen 
dadurch zustande, daB fast oder ganz rein rote Chromatophoren mit weit aus- 
gebreitetem Chromorhizennetz iiber den zahlreichen blauen Kugeln der Hypo- 
dermis liegen (Taf. 19, Fig. 18). Die braunen Bander entstehen, wenn noch gclbe 
Chromorhizen hinzukommen. Obwohl Gelb und Blau vorhanden sind, sieht man 
bemerkenswerterweise bei L. treillanus kein Grun. Die rein roten und rein 
gelben Flecke sind durch monochromatische Chromatophoren bedingt, die blauen 
Regionen durch ganzliche odor fast ganzliche Abwesenheit von Chromatophoren 
in Gebieten, in dcnen die blauen Kugeln massenhaft vorhanden sind. Die weiBen 
und gelben Flecke von opaker Beschaffenheit sind durch die weiBen Chromato- 
phoren bedingt. 

Etwas anders verhalt sich L. xiphias. Bei dieser Art spielt die Kombination 
monochromatischer Chromatophoren keine so groBe Rolle wie das Vorhandensein von 
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Seiten des Tieres entlang findet man bei schOn grttn gefarbten Tieren lauter blau- 
gelb-rote Chromatophoren. Wo das Rot sparlicher ist, wird der Ton mehr gras- 
g^iin, oft sind sogar weite Regionen des TierkOrpers ausgesprochen blau oder 
blaugriin gefarbt Wenn viel Rot vorhanden ist, so wird das Griin immer mehr 
olivenfarbig, um schliefilich in Braun iiberzugehen. 

5. ParbenverHnderung der I/eanderarten nach dem Tode. 

L^t man einen Leander, nachdem er gestorben ist, im Wasser liegen, wirft 
man ihn in Spiritus oder kocht man ihn, so andert er, wie alle die anderen far- 
bigen Krebse, seine Farbung. Zun^chst wird er im allgemeinen blasser, seine 
Muskulatur und der sonstige bisher klare Inhalt des KOrpers wird tnibe, auch 
das Chitin bu6t oft einen Teil seiner Durchsichtigkeit ein. Mit der Zeit wird das 
Tier aber wieder dunkler, die Bander und sonstigen Zeichnungen des KOrpers 
treten scharf hervor, alle Farbenkombinationen und Farbtftne, die vorher da waren, 
schwinden und es blcibt nur noch rot llbrig: das bekannte Phanomen der ge- 
kochten Krebse. Das Rot wird sehr stark, ausgesprochen ziegelrot; im Alkohol 
schwindet mit der Zeit auch das Rot mehr oder minder voUkommen. 

Die Erscheinung wird in Vorlesungen und popularen Darstellungen verschieden 
erklart; in Lehrbuchern der Zoologie findet sie merkwftrdigerweise meist keine 
Erwahnung. Vielfach stoBt man auf die Annahme, daB die Krebse deswegen 
beim Sterben rot werden, weil die roten Chromatophoren sich ausdehnen, die 
anderen sich zusammenziehen. Andere geben an, daB die rote Farbe, vor allem 
der gekochten Krebse, dadurch bedingt sei, daB sich alle flbrigen Farbstoffe auf- 
losen, wahrend nur der rote tibrig bleibe. Dabei ist die Frage schon vor vielen 
Jahren von Krukenberg in einer sehr grundlichen Weise beantwortet worden. 

Eine Untersuchung, welche ich an den beiden Leanderarten vornahm, zeigte 
mir nun folgendes: langsam bei einem Tier, welches nach seinem Tod in Wasser 
liegt, rasch dagegen bei einem solchen, welches in Alkohol gesetzt oder gekocht 
wird, verschwinden die blaue und die weiBe Farbe. Die gelben Chromatophoren 
sind lange noch sichtbar, am langsten bleiben die roten erhalten. Nach dem 
Kochen sind alle noch vorhandenen Chromatophoren rein rot gefarbt; man kann 
deutlich verfolgen, daB ein Chromatophor, welches vorher schwarz, weiB, orange, 
braun war oder untcr dem Mikroskop gut die Kombination der verschiedenen 
Pigmente crkcnnen lieB, jetzt rein rot ist, eventuell umgeben von einem Hof von 
Orange. Die blaue und die weiBe Farbe losen sich auf und verschwinden voU- 
kommen. Dabei handelt es sich nicht nur um eine AuflOsung, sondern wahr- 
scheinlich auch um eine chemische Umwandlung. DaB cine AuflOsung stattfindet, 
kann man durch die Beobachtung nachweisen; man sieht, wenn man die Ein- 
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polychromatischen Chromatophoren am ganzen KOrper. Besonders an den ganzen 
wirkung des Alkohols oder des Kochens zeitweise unterbricht, besonders die 
klumpigen Anhaufungen des blauen Farbstoffs in den Chromatophoren von 
L. xiphias langsam zusammenschmelzen. Aber es mu6 auch chemische Um- 
wandlung stattfinden, denn die blaue Farbe teilt sich nicht etwa der LOsung mit, 
sondern verschwindet vollkommen, zuerst im Gewebe, dann allmahlich auch in 
den Chromatophoren. An ihrer Stelle ist iiberall roter Farbstoff vorhanden. Nach 
Krukenbergs Vorgang wird der blaue Farbstoff als Cyanokrystallin bezeichnet, 
wahrend der rote Farbstoff der Krebse als Crustaceorubrin bekannt ist. 
M. Newbigin hat nachgewiesen, daB das Cyanokr}^stallin, in vitro in gelOster 
Form dargestellt, bei Erwarmung auf ca, 60® in eine rote Substanz sich um- 
wandelt, welche alle Eigenschaften des Crustaceorubrins zeigt. Die Beobachtung" 
des mikroskopischen Praparats wahrend der Erwarmung hat mich zur Annahme 
gefuhrt dafi auch im Gewebe das blaue Pigment bei Erwarmung sich in das 
rote umwandelt Dasselbe gilt fiir das weiBe Pigment Die gelbe Farbe andert 
sich ebenfalls im Ton, sie wird dunkler, mehr orange, schlieBlich fast rot. Auch 
die rote Farbe, welche schliefilich allein vorhanden ist, andert sich stark. Wahrend 
sie vorher mehr oder weniger deutlich purpurrot war, ist sie schlieBlich voll- 
kommen ziegelrot. Sicherlich ist diese Umwandlung des Farbtons zum Teil darauf 
zuriickzufiihren , daB der in alien Chromatophoren vorhandene blaue Farbstoff 
verschwindet. Das scheint mir vor allem der Fall zu sein bei den dunkelbraunen, 
fast schwarzen Chromatophorenzentren am Schwanz von Leander xiphias. Diese 
werden bei Alkoholbehandlung oder beim Kochen sehr rasch rot. Ich nehme 
an, daB die braune Farbe durch die Mischung der drei Pigmente bedingt ist und 
daB die rasche Losung des blauen Bestandteils bei der betreffenden Prozedur die 
ziegelrote FSrbung verursacht. Bei der LOsung wandelt sich aber der blaue 
Farbstoff gleichzeitig in den roten um. Aber darauf beschrS.nkt sich der Vorgang 
nicht, denn schlieBlich andert auch das rote Pigment seinen Farbton und geht 
in LOsung tiber und farbt das umgebende Gewebe sowie das Chitin des Krebs- 
panzers hell ziegelrot. Diese Farbung halt sich selbst im Licht und in starkem 
Alkohol eine Zeitlang. Bei langerer Einwirkung des Alkohols wird aber auch 
sie extrahiert und das Tier wird schlieBlich ganz weiB oder gelblichweiB. 

Es ist also der Vorgang des Rotwerdens der Krebse etwas komplizierter, 
als im allgemeinen angenommen wird. Er beruht nicht nur auf einer Losung 
des blauen Farbstoffs, sondern auch auf dessen Umwandlung und auf der Ver- 
anderung des gelben sowio sogar des roten Farbstoffs. 



Lebensgewohnheiten und Anpassungen bei dekapoden Krebsen. 2'IX 



6. Die Rolle der P&rbung im Leben der Leanderarten. 

Beobachtungen und Experiments 

Die von mir untersuchten beiden Leanderarten sind, wie aus der oben ge- 
gebenen Beschreibung und aus den Abbildungen Taf. 17, Fig. i und 4 hervor- 
geht, sehr verschieden gefarbt Auch ihr Vorkommen ist ein verschiedenes. In 
der Regel wurde nur je eine Species auf einmal gefangen, und zwar, wie schon 
frfiher erwahnt, L. xiphias in geringerer, L. treillanus in etwas grOBerer Tiefe. Allem 
Anschein nach kommt L. treillanus hauptsachlich auf mit Florideen bewachsenen 
Felsen vor, wahrend L. xiphias sicher vor allem auf mit Posidonien bewachsenen 
Sandgriinden lebt. 

In der freien Natur findet man etwas verschieden gefarbte Individuen von 
Leander xiphias. Es finden sich nicht nur verschiedene Intensitatsgrade der 
Farbung, sondem unter den frisch gefangenen Individuen finden sich sowohl 
solche, welche ausgesprochen grtin gefarbt sind, als auch solche, welche braunlich- 
gelbe Farbung zeigen. Setzt man solche Individuen in ein mit gelbem Sandboden 
bedecktes und mit Posidonien bepflanztes Aquarium, so sind nach kurzer Zeit die 
griinen Individuen alle in dem Pflanzengewirr verborgen, wahrend die gelben auf 
dem Sand in Ruhestellung verweilen. 

Auf den langen Blattern der Seegraser sitzen die GauTieelen meist parallel 
den aufrechten Pflanzenteilen, also mit dem Kopf senkrecht nach oben und be- 
sonders haufig mit dem Kopf nach unten. Es kommt allerdings auch vor, da6 
sie auf den wagerechten und schiefen Pflanzenteilen sitzen; auch hcdten sie sich 
ja oft lange Zeit auf Felsen oder am Boden in wagerechter Haltung auf. Doch 
scheint eine gewisse Vorliebe zu senkrcchter Stellung vorzuliegen. Diese schpint 
durch verschiedene Faktoren bedingt zu sein; als solche kommen wohl zunachst 
in Betracht: i) die Gewohnheit, auf den senkrecht zum IJchte aufstrebenden 
Algen zu sitzen, 2) die Orientierung des Tieres selbst zum Lichteinfall, und 3) die 
Tendenz des Tieres, einen Untergrund von bestimmter Farbe aufzusuchen. 

Die dichtesten Teile des Pflanzenwachstums sind bei den Wiesen von Zosteren 
und Posidonien nahe dem Boden, im Bereich der senkrechten Teile der Pflanzen. 
Es ergibt sich ganz von selbst, da6 die Tiere ganz besonders haufig dort sitzen. 
Wie wir unten (p. 267) sehen werden, orientieren sich die Leanderarten stets so 
zum Licht, dafi sie parallel zur Richtung der Lichtstrahlen sitzen, wobei der Kopf 
dem Lichteinfall zu- oder abgewandt ist. 

Und schlieBlich erkennt man bei naherer Untersuchung, daB die einzelnen 
Individuen die Neigung haben, einen Untergrund von bestimmter Farbung auf- 



zusuchen. Dafl die griinen Individuen die griinen Posidonienstengel, die gelben 
den Sandboden bevorzugten, ist, wie die nachfolgenden Betrachtungen zeigen 
werden, offenbar dadurch bedingt, dafi die einen wie die anderen in der freien 
Natur gewohnt waren, auf einem Untergrund von der entsprechenden Fsirbe 
zu leben. 

Ich beobachtete in einem Aquarium, dessen Wande und Boden ganz aus 
Glas bestanden. In den Ecken stieBen die Glasscheiben so zusammen, da6 das 
eiseme Geriist nicht vom Wasser beriihrt werden konnte. Das eiseme Geriist 
war mit griiner Oelfarbe angestrichen. Wenn die Garneelen im Aquarium umher- 
liefen, konnten sie also nirgends auf einer Flache sitzen, welche weniger glatt 
gewesen ware als die Oberflache des Glases. Durch die Glasscheiben war nach 
alien Seiten die Umgebung des Aquariums sichtbar, nach unten die weifle Flache 
des Marmortisches, welcher zum Abstellen der Aquarien diente. Die Garneelen 
zogen sich in solchen Aquarien nun immer sehr bald in die Kantenregionen 
zuriick, wobei die einen wagerecht am Boden sitzen blieben, wShrend die anderen 
senkrecht in den Winkeln der Seitenwande safien. 

Bei dieser Wahl des Aufenthaltsortes wurden sie zum Teil durch Thigmo- 
taxis, zum groBen Teil aber durch die Farbe des Untergrunds veranlafit Legte 
ich namlich ein Stiick griines Papier unter den Glasboden des Aquariums, so 
versammelten sich iiber demselben bald einige der Garneelen. Durch Verschieben 
des Papiers konnte ich sie zur Veranderung des Aufenthaltsortes veranlassen. 

In Anlehnung an die schOnen Experimente von MiNKlEWicz versuchte ich 
diese Eigenttimlichkeit experimentell zu beeinflussen. Ich hielt einige Garneelen 
der beiden Species 3 — 4 Tage lang in Glasgefafien, deren Boden und Wande ich 
von aufien mit rotem Papier ausgeklebt hatte. Ehe ich sie nach Verlauf dieser 
Frist wieder in das Hauptaquarium brachte, hatte ich unter dessen Glasboden in 
einq Ecke ein Stuck des gleichen roten Papiers gelegt. Nach wenigen Minuten 
waren die Tiere aus dem roten Becken in der roten Ecke versammelt Sie hielten 
sich mit VorHebe in dieser Ecke auf, doch ging diese Tendenz schon nach 24 bis 
48 Stunden verloren. 

Da ich die wenigen Versuche, welche ich iiber diese Zusammenhange machen 
konnte, erst in der letzten Zeit meines Aufenthalts am Meer machte, so sind sie 
noch sehr unvollstandig und wenig beweisend. Ich wurde sie daher gar nicht 
erwahnt haben, wenn sie nicht so g^t mit den Versuchen harmonierten, welche 
MiNKlEWicz bei verschiedenen Crustaceenarten durchgefiihrt hat. Danach scheint 
es mir, als seien die Individuen, welche im Aquarium den griinen Untergrund 
aufsuchen, solche, welche in der Freiheit an einen entsprechenden Aufenthaltsort 
gewohnt waren; dasselbe gilt mutatis mutandis fiir die Individuen, welche den 
gelben Sand als Ruheort bevorzugen. Um mich also in der Terminologie 
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MiNKlEWlCZs auszudriicken, es ist individuell erworbener Chromotropismus, 
welcher die Ortewahl der Tiere bedingt 

Nun fragt es sich, wie die Tatsache zu erklaren ist, dafi gerade die griinen 
Individuen den griinen Untergrund, die gelben den gelben aufsuchen. Ist dies 
ein angeborener Instinkt bei zwei verschieden gefarbten Rassen? Oder liegen 
die Verhaltnisse ahnlich wie bei Hippolyte varians nach den interessanten Unter- 
suchungen von Gamble und Keeble und von Minkiewicz? Sind die Tiere 
imstande, ihre Farbe entsprechend der Farbe der Unterlage zu andern und er- 
werben sie gleichzeitig wahrend der Farbenveranderung die Tendenz, die gleich- 
gefarbte Unterlage aufzusuchen? 

Ich habe zahlreiche Versuche angestellt, um bei L. xiphias und L. treillanus 
festzustellen, ob die FSrbung des Tieres veranderlich ist. Folgendes waren meine 
Resultate : 

i) Unter dem Mikroskop kann man eine Verschiebung der Pigmente in den 
Chromatophoren nachweisen. Doch ist dieselbe nicht sehr rasch. Ver^nderung 
des gesamten Farbencharakters eines Chromatophors habe ich unter dem Mikroskop 
nie gesehen. 

2) Bei langer im Aquarium gehaltenen Tieren lieB sich eine Aenderung der 
Farbe nachweisen. Die Aenderung bestand nur in einer geringen Verschiebung 
der Farbennuance, meist nur in einem Abblcissen der Farbe. Am auffallendste 
war das Verschwinden des blauen Farbtons in den relativ diister stehend 
Aquarien. Durch das Fehlen der blauen Komponente waren die Farbenanderur 
meist vollkommen erklart. 

3) Experimente, die Farbe der Tiere entsprechend der Farbe des 
grundes zu verandern, hatten keinen Erfolg. Bis zu 14 Tagen auf rotem, 
griinem oder schwarzem Untergrund gehaltene Individuen von L. treill; 
xiphias zeigten keine Anahnlichung ihrer Farbe an diejenige des Unt 
Der Reichtum an Blau wurde zwar beeinflufit; in einigen Fallen 
anderen nahm er ab. Doch reichen meine Versuche nicht aus, um 
maBigkeit nachzuweisen. Auch scheinen sie mir nicht lange genu 

um zu beweisen, dafi eine Farbenanderung, welche die Tiere ib 
ahnlich macht, gar nicht vorkommt. Ich habe ja nur mit erw 
experimentiert Nun haben ja schon Gamble und Keeble gez' 
Hippolyte (= Virbius) varians in der Farbenanpassung ein bedei 
zwischen jungen und alten Tieren vorliegt. Die jungen passen s' 
leicht der Umgebung an, die alten oft sehr schwer oder ga? 
hat gezeigt, dafi letzteres nicht ganz richtig ist; nach seinf 
sich bei hinreichend langer Dauer der Versuche auch die 
an. Aber sie miissen vorher eine Hautung durchmachen. 
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Plastizitat der Chromatophoren wird bei der Hslutung wieder erworben. Nun 
habe ich ja auch vielfach bei den von mir untersuchten Individuen eine gewisse 
Starrheit der Qiromatophoren, eine fast kristallinisch erscheinende Festigkeit des 
Pigments festgestellt Es ist also immerhin mOglich, daB auch bei den Leander- 
arten in der Jugend „synchromatische" Veranderungen vorkommen und daB sic 
eventuell nach den Hautungen eintreten kOnnen. Einige frisch gehautete Exem- 
plare, mit welchen ich experimentierte, gaben mir keine klaren Resultate. 

4) Ich konnte eine gewisse Form periodischen Farbenwechsels vor allem bei 
Leander xiphias feststellen. Abends, um die Zeit des Eintritts der Dammerung, 
wurde die Mehrzahl der Individuen glasartig durchsichtig. Die Farbung trat 
auBerordentlich zunick. Dies war dadurch bedingt, dafi sich die Farben in den 
Chromatophoren voUkommen zentral zusammenzogen. Eine Blaufarbung, wie sie 
unter den gleichen Umstanden ftir Hippolyte varians nachgewiesen ist, konnte 
ich nicht feststellen. Die Individuen nahmen morgens ihre normale Farbung 
wieder an. — Uebrigens mu6 ich hervorheben, daB nicht alle Individuen gleich- 
maBig an dem nachtlichen Durchsichtigwerden teilnahmen. 

5) Geblendete Tiere, d. h. solche, denen beide Augenstiele abgeschnitten 
waren, nahmen schon gleich nach der Operation eine braungelbe Farbe an. 
Diese Farbenveranderung ist auf ein Schwinden des blauen Farbstoffs zuriickzu- 
fuhren, wahrend Rot und Gelb in den Chromatophoren in einem mittleren Aus- 
dehnungszustand sich erhalten. Das Schwinden des blauen Farbstoffes nach der 
Blendung hat auch MiNKlEWiCZ bei Hippolyte varians beobachtet. Auf die ge- 
blendeten Tiere werde ich unten noch ausftihrlicher zurUckkommen (p. 265 u. 269). 

6) Starkem Licht ausgesetzte Individuen verhielten sich wie die vom Eintritt 
der Dammerung beeinfluBten Individuen. Auch bei ihnen zogen sich die Pigmente 
in den Chromatophoren zusammen, die Menge des blauen Farbstoffs in den Ge- 
weben nahm ab und infolgedessen wurden die Tiere glashell durchsichtig. Sie 
blieben so bei Tag und bei Nacht, ca. 3 Wochen lang, wahrend deren ich sie an 
einem der groBen Fenster des Laboratoriums dem vollen Himmelslicht aussctzte. 

7) Individuen, welche ich in einem Dunkclkasten 3 — 4 Wochen in bestandiger 
Dunkelheit hiclt, zeigten interessante Veranderungen. Als ich die Individuen in 
den Dunkelkasten einsetzte, iiberzeugte ich mich von ihrer kraftig griinen Farbung; 
es war in den Chromatophoren und im Gewebe reichlich Blau vorhanden. Beim 
Herausnchmen nach ca. 3 Wochen Dunkelhaft fiel die Verbreitung der roten 
Farbung am KOrper der Versuchstiere sehr auf. Sie waren im allgemeinen rot 
gefarbt und zwar vor allem an den Antennen, den Antennenblattern, dem Rostrum, 
den Seiten des Cephalothorax, den Abdominalbeinen und dem Telson. Sehr auf- 
fallend war die rote Farbung der aus dem Innem des Korpcrs durchschimmernden 
Chromatophoren. Vor allem waren der Magen und Darm infolge ihrer stark 



Lebensgewohnheiten und Anpassungcn bei dekapoden Krebsen. 2x7 

roten Pigmentierung deutlich im Innern des Tiercs zu erkennen (vgl. Taf. 17, 
Fig. 2.) 

Bei Exemplaren, welche wieder ins Helle iibergesetzt wurden, verschwand 
die auffallend rote Farbe bald wieder und es trat im Gewebe so viel Blau 
auf. daB z. B. das Telson, welches ganz rot gefarbt war, ebenso intensiv blau 
wurde. 

Die mikroskopische Untersuchung der Individuen aus dem Dunkelkasten 
lehrte, daB der rote Farbstoff in den Chromatophoren sehr reichlich vorhanden 
war, or war extendiert vielleicht sogar vermehrt. Demgegenuber trat der gelbe 
Farbstoff zuriick, ohne jedoch voUkommen verschwunden zu sein. Der blaue 
Farbstoff jedoch war nur mehr in sehr geringer Menge vorhanden, im Gewebe 
fehlte er ganz und in den Chromatophoren war er offenbar sehr zurtickgegangen. 
So ergab sich der Gesamteindruck einer roten F^rbung des ganzen Tieres. 

Zusatz: Ich habe seither (im Sommer 19 10) in Miinchen diese Versuche an 
Exemplaren von Leander adspersus Rathke fortgesetzt Die Tiere stammten 
aus Triest und waren mir von Herrn Prof. CORI zugesandt worden. Die normalen, 
frisch gefangenen Individuen sind bei weitem nicht so bunt als L. xiphias. Sie 
haben viel weniger Pigment. Dementsprechend war auch die experimentell ver- 
anderte Farbung viel weniger intensiv als bei L. xiphias. Immerhin waren sie 
schon nach einem Aufenthalt im Dunkeln von 14 Tagen am ganzen KOrper 
deutlich rOtlich gefarbt 

8) Bei den vorher geschilderten Versuchen hatte ich Ofters den Eindruck, 
als sei ein EinfluB der Temperatur auf das Versuchsergebnis zu erkennen. Auch 
aus theoretischen Griinden erschien ein solcher EinfluB wahrscheinlich. In den 
letzten Tagen meines Aufenthalts am Meer machte ich daher — allerdings mit 
ganz primitiven vorlaufigen Einrichtungen — einige Versuche, um diesen EinfluB 
zu untersuchen. Ich stellte Individuen von Leander xiphias in einen Dunkel- 
schrank; dabei umgab ich das Glas, in welchem ich sie hielt, mit einer Wanne, 
welche mit Eis gektihltes Wasser enthielt Es war schwer, mit diesen primitiven 
Mitteln das Wasser bei einer Temperatur von 5 — 8^ zu erhalten. Es ergaben 
sich leider immer wieder Schwankungen in den Temperaturen, welche fiir die 
Tiere schadlich waren. Immerhin gelang es mir, die Tiere einige Tage am Leben 
zu erhalten. Und es stellte sich nun heraus, daB die Kalte (vielleicht in Ver- 
bindung mit der Dunkelheit) einen starken EinfluB auf die Farbung der Tiere 
ausiibt. Individuen aus diesen Versuchen wurden nach wenigen Tagen (2 — 3) 
knallblau (Taf. 17, Fig. 3). Das Gewebe war von dem blauen gelOsten Farbstoff 
ganz impragniert und auch in den Chromatophoren war er reichlich vorhanden. 
Die anderen Farbstoffe waren dadurch in ihrer Wirkung vollkommen zurdck- 
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gedrangt, wenn sich auch bei ihnen keine deudiche Abnahme der vorhandenen 
Menge nachweisen lieB. Doch waren sie in den Chromatophoreu stark kon- 
trahiert, die roten und gelben Chromorhizen stellten nur mehr kurze knorrige 
Gebilde dar. 



7. Theoretische Deutung der Beobachtungen und 

Bxperimente iiber die P&rbung der Leanderarten sowie 

Beobachtungen liber die P&rbung anderer Dekapoden. 

Die Dekapoden gehOren zu den Tiergruppen, welche zahlreiche schOn, auf- 
fallend und verschiedenartig gef^rbte Arten enthalten. Die blassen oder rot- 
gefarbten, in Spiritus aufbewahrten Leichen, durch welche diese Ordnung in den 
Museen meist verteten ist, lassen nicht ahnen, wie farbenprachtig die lebenden 
Tiere sind. Es zeigt sich aber bei naherer Untersuchung, daB die Farbenpracht 
nicht glcichmafiig auf die Dekapoden aller Lebensbezirke verteilt 1st Die auf- 
fallendsten Farben kommen bei den Tieren der Strandregion und der geringen 
Tiefen vor, g^o6e Farben- und Zeichnungsmannigfaltigkeit bei ihnen auch nur 
dann, wenn sie benthonisch oder nektonisch leben. 

Man findet unter ihnen rote, gelbe, grtine, blaue, violette, braune Arten, 
Formen mit alien mOglichen ZwischentOnen, Farbenmustern und Zeichnungen, 
sowie Kombinationen der verschiedensten Farbungen. 

Demgegeniiber ist die Farbung der Planktondekapoden viel einformiger; 
unter ihnen kommen zahlreiche glashell durchsichtige Formen vor, stets ist die 
Farbung, verglichen mit derjenigen der Benthos- und Nektontiere, wenig hervor- 
tretend und selbst bei Arten dieser Lebensbezirke stellt sich die starke Farbung 
erst ein, wenn die planktonischen Larvenstadien allmahlich zur definitiven 
Lebensweise ubergehen. 

Auch in der Tiefsee ist die Farbung der Dekapoden — wenn es auch nicht 
ganz an Farben fehlt — einformig, wenige FarbtOne herrschen vor: vor allem 
purpurrot und fahlweiB. Der Gegensatz zu der groBen Mannigfaltigkeit bei den 
Tieren der geringeren Tiefen ist ein schr auffallendcr und hat seit jeher die 
Aufmerksamkeit der Forscher erregt. Unter den Formen der Tiefe sind es be- 
sondcrs die Garneelen der intermediaren Schichten, jene in Tiefen von 2000 bis 
4000 m pelagisch lebenden Gattungtsn, welche durch ihre gleichfOrmige, strahlend 
purpurrote Farbe einen sehr auffallenden Bestandteil der Tiefenfange darstellen. 

In den Oberflachenschichten findet man dagegen niemals stark rote Gar- 
neelen; wohl aber findet man in der freien Hochsee, besonders in der Mitte der 
Ozeane, einige Formen, welche statt des purpurroten Farbkleides eine ebenso 
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auffallende, stark blaue Farbung zur Schau tragen. Wie schon Brandt in den 
Ergebnissen der Deutschen Planktonexpedition hervorhob, sind blaue Hochseetiere 
nicht nur durch Physalien, Velellen, Janthinen usw., sondern auch durch einige 
Dekapoden, wie Planes minutus usw. vertreten. 

Die Farbungen der Meerestiere lassen in vielen Fallen einen so deutlichen 
Zusammenhang mit der Umgebung des Tieres erkennen, da6 man sich schon 
lange Gedanken iiber die Art dieses Zusammenhanges gemacht hat. 

Es zeigt eine nahere Untersuchung zun^chst, daB irgendeine gesetzmafiige 
Beziehung zwischen den Farbungen der Meerestiere und der ihren Wohnort aus- 
zeichnenden Lichtfulle bestehen muB. Nur in den starker erleuchteten geringen 
Tiefen finden wir die groBe Farbenmannigfaltigkeit, in den dunkeln Tiefen herrscht, 
wie bei der ubrigen Tierwelt, auch bei den Dekapoden die EinfOrmigkeit Deka- 
poden, welche in geringen Tiefen, aber dem Licht entzogen leben, sind stets 
pigmentarm oder farblos, so z. B. die im Schlamm wtihlenden, oder in anderen 
Tieren commensalisch lebenden Arten. Und wo das hellste Licht herrscht, in den 
tropischen Meeren, ist die Strandfauna in die auffalligsten und mannigfaltigsten 
Farben gekleidet. Nun fragt es sich, ob wir diesen Zusammenhang zwischen 
Lichtfiille und Farbenpracht als einen direkten oder indirekten betrachten soUen. 

Man hat bisher vor allem Neigung gezeigt, ihn als indirekten zu betrachten 
und zwar haben zahlreiche Autoren vor allem an Schutzfarbung gedacht. In 
vielen Darstellungen des Darwinismus sind Beispiele von Meerestieren, auch von 
dekapoden Krebsen, zur Unterstiitzung der Theorien iiber Schutzfarbung und 
Mimikry herangezogen. Die Erscheinungen der Farbenveranderung mancher 
Formen sprechen ja sicherlich sehr fur eine derartige Deutung. Wir sehen zahl- 
reiche Arten, von denen Hippolyte (Virbius) varians das beststudierte Beispiel 
ist, die Farbe entsprechend der Umgebung verandern. Aehnlich wie bei den in 
den vorstehenden Kapiteln studierten Leanderarten ist bei ihnen die KOrperfarbe 
durch Chromatophoren bedingt, in denen die Grundfarben in einem verschiedenen 
Zustand der Extension sich befinden kOnnen. Die so zustande kommenden 
Farbenmischungen bedingen verschiedene Grundfarbe, verschiedene Zeichnungs- 
muster und Fleckungen der einzelnen Individuen. Die gleiche Art kann in 
sehr verschiedenen Farbuhgen vorkommen, ja das einzelne Individuum kann 
entweder jederzeit, oder doch in seiner Jugend oder nach den Hautungen seine 
Farbe wechseln. Dabei paBt es seine Farbung seinem jeweiligen Untergrund 
an, auf Rotalgen wird es rot, auf Griinalgen grtin, auf Tangen braun, auf grauem 
Sande grau etc. Diese Veranderungsfahigkeit steht unter der Kontrolle des Ge- 
sichtssinnes. Geblendete Tiere nehmen nicht mehr die Farbe der Untergrundes 
an. Diese wichtigen Feststellungen verdanken wir den Untersuchungen vor allem 
von PouCHET, Gamble u. Keeble und Minkiewicz. In alien von diesen unter- 
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suchten Fallen sehen wir die Tiere, solange sie in der Farbung von ihrer Um- 
gebung abweichen, sehr beunruhigt und reizbar. Erst wenn sie sich in der Farbe 
„angepafit" haben, kehrt jener Gleichgewichtszustand , jenes ruhige Verhalten 
wieder, welches nornicJerweise fiir sie charakteristisch ist 

Nun kennen wir aber auch eine grOSere Anzahl von Crustaceen, welche 
den Gegenstanden ihrer Umgebung in der Farbe auBerordentlich ahneln, ohne 
daB von ihnen Veranderungsfahigkeit der Chromatophoren bekannt ware. Zu 
den bekannten Beispielen kann ich einige neue hinzufugen, welche ich auf meinen 
Reisen beobachtet habe. Zunachst einige Falle bei Galatheiden: Uroptychus 
nitidus kam an der japanischen Kuste stets auf orangeroten Gorgoniden vor und 
alle Exemplare trugen voUkommen die gleiche Farbe wie der Tierstock. Gala- 
thea australiensis fand sich in voUkommen fleischfarbenen Exemplaren auf einer 
ebenso gefarbten Pennatulaart Wie schon DOderlein beobachtet hatte, kommt 
zwischen den schwarz und weiB geringelten Stacheln eines japanischen Seeigels 
(Toxopneustes elegans) einen dekapoder Krebs (Zebrida Adamsi White) vor, 
welcher iiber KOrper und Beine die gleiche Ringelung resp. Streifung besitzt 
Das gleiche gilt fiir eine von mir beobachtete Galatheide. 

In Westindien konnte ich feststellen, da6 die auf grellfeuerroten Spongien 
gefangenen Exemplare von Alpheus sp. die Farbe ihres Wohnsitzes trugen. Die 
japanischen Arten der Krabbengattung Pugettia sind olivengnin gefarbt und 
zeigen den gleichen saftigen Glanz der Oberflache, wie die Arten von Fucus und 
Macrocystis, mit denen ich sie in der Dredge heraufbrachte. (Junge Individuen 
fand ich auch gelblichrot und gefleckt.) Aehnlich tangfarbig sind die an der 
westamerikanischen Kiiste haufigen Arten der Gattung Epialtus, wie ich speziell 
an E. productes Rand, in Kalifornien feststellen konnte. 

Genauere biologische Untersuchung wird vielleicht in. diesen wie auch in 
vielen anderen Fallen eine individuelle Anpassungsfahigkeit der Tiere nachweisen. 
Diesen veranderlichen Formen stehen aber zahlreiche andere gegeniiber, welche 
sicher sich in den die Aehnlichkeit herbeiftihrenden Eigenschaften nicht zu ver- 
andern verm5gen, welche aber dennoch regelmaBig in einer Umgebung gefunden 
werden, welcher sie sehr ahnlich sind. Als Beispiele nenne ich nur die zahl- 
reichen Actaeiden, ferner Oreophorus etc., welche Felsoberflachen und Korallen 
durch die Struktur ihres Panzers auBerordentlich ahnlich sind, und Tiere, wie 
die oxyrrhynche Krabbe Huenia proteus; diese Art hat einen ganz auffallend 
gelappten UmriB, welcher sehr variabel ist. Wie schon DODERLEIN und Gar- 
diner nachgewiesen haben, kommt das Tier regelmaBig zwischen Algen vor, 
denen es durch Farbe und Form sehr ahnlich ist. 

Fiir solche Falle mussen wir annehmen, da6 ein „Instinkt" die Tiere ver- 
anlaBt, die ihnen ahnliche Umgebung aufausuchen. 
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Wir haben um so mehr Grund, einen dercirtigen Zusammenhang zu ver- 
muten, als bei nahe verwandten Gattungen die Anpassung an die Umgebung in 
einer ganz anderen Weise erzielt wird, Zahlreiche Krabben haben namlich die 
eigentQmliche Gewohnheit, sich zu maskieren. Sie bedecken ihren Riicken, 
und vielfach auch andere Teile ihres Korpers mit fremden Gegenstanden, vor 
allem Pflanzen und sessilen Tieren oder Teilen von solchen, Diese interessanten 
Vorgang^e der Maskierung sind von FOL, Aurfvillius und Minkiewicz zuerst 
genauer untersucht worden. Auch ich hatte ungefahr gleichzeitig mit Minkiewicz 
Versuche mit maskierten Krabben angestellt, welche aber bei weitem nicht so 
umfangreich und g^ndlich wie diejenigen des polnischen Forschers waren. Ich 
habe sie bisher nicht publiziert, da ich zudem in vielen Punkten zu den gleichen 
Resultaten gelangt war wie er; allerdings nicht in alien und das wird mir An- 
lafi geben, an anderer Stelle auf diese Beobachtungen zuriickzukommen. 

Hier ist fiir uns zunslchst folgendes von Wichtigkeit: Gewisse Krabben aus 
den Gattungen Maja, Stenorrhynchus, Hyas, Hyastenus etc. sind an ihrem Riicken- 
panzer mit kleinen Hakchen versehen, an welche sie die zur Maskierung dienenden 
Tier- und Pflanzenteile anheften. Sie pfliicken solche Teile mit den Scheren ab 
und befestigen sie nach umstd,ndlichen Vorbereitungen an den Hakchen. Dabei 
wShlen sie jeweils der Umgebung entsprechend Bestandteile aus, so dafi sie ihr 
dadurch ahnlich werden und den Blicken von Verfolgem entzogen sind. Die 
Versuche zeigen, dafi die Wahl der zur Maskierung dienenden Objekte durch 
„Chromotropismus" bedingt ist, welcher durch den Einflufi der Umgebung von 
dem Tier erworben wird. Ein Tier, welches langere Zeit in griiner Umgebung 
weilte, wird chlorotrop, sucht immer wieder griine Umgebung auf und maskiert 
sich mit griinen Pflanzenteilen, bis es etwa durch erzwungenen Aufenthalt in 
roter Umgebung erythrotrop wird. Aehnliche Aenderung der Tendenz, eine be- 
stimmt gefarbte Umgebung aufzusuchen, haben wir ja oben auch fur die Leander- 
arten kennen gelernt. Der Maskierungsinstinkt wird weder durch Durchschneidung 
der Gehirnkommissuren noch durch Blendung des Tieres aufgehoben, nur fehlt 
vor allem im letzteren Fall die Farbenwahl. 

Es zeigt sich also, dafi ein Instinkt, dessen eigentliche Bedeutung uns nicht 
naher bekannt ist, sekund^r durch Vermittlung des Gesichtssinnes zu einer fiir 
das Tier niitzHchen Gewohnheit wird. In einer ahnlichen Weise deute ich, wie 
ich schon 1907 auseinandergesetzt habe, auch die meisten anderen Falle von 
schiitzender Aehnlichkeit. Bei den oben besprochenen Dekapoden (Actaea, Huenia) 
wiirde es sich um Strukturen, Formen des KOrpers und seiner Anhange etc. 
handeln, welche durch aufiere Einflusse, durch Mutation oder sonstwie entstanden 
waren, und welche sekundar das Tier veranlafiten, eine ihm ahnliche Umgebung 
aufzusuchen. 
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Das gilt nach meiner Ansicht auch fiir die in den Chromatophoren ent- 
haltenen Farbstoffe. Meine oben mitgeteilten Beobachtungen (vgl. vor allem 6. 
7, 8 auf p. 236 ff.) haben mir die Ansicht aufgedrangt, welche auch Gamble und 
Keeble ausprachen, nSmlich da6 die Farbstoffe wesentliche Bestandteile des 
Stoffwechsels der Garneelen sind. Gamble und Keeble haben zahlreiche Tat- 
sachen angefiihrt, welche sehr dafur sprechen. Bei den "Kustenformen der Deka- 
poden, welche auf verschieden gefarbtem Untergrund leben, wird nun die Ver- 
schiebung der Farbstoffe in den Chromatophoren vom Nervensystem beeinflufit 
und vom Auge geleitet. So kOnnen viele von diesen Tieren ihre Farbe, ent- 
sprechend ihrer Umgebung andern und aktiv Schutzfarbung annehmen. Das 
Vorhandensein der Farbstoffe ist also bei ihnen primar durch Stoffwechselvor- 
gange bedingt, welche mit dem Schutzbedtirfnis der Tiere gar nichts zu tun 
haben. Sekundar werden diese Fcirbstoffe ausgenutzt, um durch ihre Anordnung 
im Organismus schiitzende Aehnlichkeit herbeizufiihren. 

Wie verhalten sich aber nun die durchsichtigen Tiere des Planktons, die 
purpurroten Tiefsee- und die azurblauen Hochseebewohner? Allgemein findet 
man auch deren Farbung als Schutzfarbung gedeutet Ich konnte nie recht an 
diese Deutung glauben. Bei den Kristalltieren des Planktons wird angenommen, 
daU ihre glasartige Durchsichtigkeit sie wenigstens vor einer Anzahl von Feinden 
zu schutzen vermOge. Diese Annahme hat zunachst etwas Bestechendes. Wenn 
man ein Glas mit Meerwasser geschOpft hat und erst nach langem Beobachten 
und nach GewOhnung des Auges die Umrisse der Tiere aus ihren weniger 
durchsichtigen Teilen oder den gefarbten inneren Organen errat, dann drangt 
sich unwillkiirlich die Vorstellung auf, da6 diese Durchsichtigkeit den Tieren 
einen Schutz gewahren muB. Ich bin auch nicht der Ansicht, daS Durchsichtig- 
keit stets ohne schiitzende Wirkung ist. So fiel mir schon 1898 in Westindien 
und Mexiko, als ich dort zahlreiche Libellen sammelte, auf, da6 manche Arten 
derselben die wasserklare Durchsichtigkeit ihrer Fliigel ausnutzten, um sich zu 
verbergen. Ich beobachtete einige Arten, welche bei der Verfolgung sich an 
Rohrstengeln niederliefien, den Leib parallel dem Rohr hielten, wie das ja 
auch viele unserer Libellen tun, und die zusammengeklappten Fliigel senkrecht 
aufrecht hielten. So verharrtcn sie ganz ruhig, ohne aufzufliegen und entgingen, 
vor allem, wenn sie sich plOtzlich nicdcrsetzten, der Verfolgung. Es ist sehr 
wohl niOglich, daB sie in dieser Weise sich vor den sic verfolgenden VOgeln 
retten. 

Ich bin iiberzeugt, daB die Durchsichtigkeit der Flugel in Gemeinschaft mit 
der Gewohnheit, bei Verfolgung sich niederzusetzen, fur diese Libellen niitzHch 
ist. Aber es scheint mir nicht wahrscheinlich, daB der Schutz, den die Tiere 
durch diese Eigentiimlichkeit genieBen, die Triebkraft war, welche die Durch- 
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sichtigkeit der Flugel erzeugte. Es gibt ja zahlreiche Libellen mit durchsichtigen 
FlQgeln, welche die beschriebene Gewohnheit nicht haben. sondern bei der Ver- 
folgung davonfliegen und es gibt auch Libellen mit gefarbten Flugeln, welche 
sich ahnlich verhalten, wie die oben beschriebenen. 

Auch fiir die Planktontiere mag sich aus der Durchsichtigkeit bisweilen ein 
Nutzen ergeben. Die meisten werden aber, wie oft schon hervorgehoben wurde, 
von Tieren verfolgt, welche ohne Wahl das Meerwasser filtrieren und vor deren 
iiberlegener Kraft und Schnelligkeit viele der kleineren Planktontiere sich gar 
nicht zu retten vermOgen. Auch sind viele Planktonfresser Tiere, welche beim 
Beutefang gar nicht von den Augen geleitet werden, z. B. Medusen, Ctenophoren, 
Larven der verschiedensten Klassen, Salpen, Appendicularien etc. Daher sind 
schon von manchen Naturforschern Zweifel an der schiitzenden Wirkung der 
Durchsichtigkeit bei den Planktontieren geauBert worden. 

Steuer hat in seiner Planktonkunde dcts wichtigste, was uber die Farbe 
der Planktonten bekannt ist, zusammengestellt. Er hat dort auch eine Stelle aus 
meiner „Ostasienfahrt" zitiert und sich im wesentlichen meiner dort ge^uUerten 
Meinung angesclilossen. Jene Stelle lautet: „Wenn ich die ganze Fiille des 
Lichtes empfand, welches auf die unendliche Flclche niederstrahlt, stieg in mir 
der Gedanke auf, ob nicht die kristallene Klarheit der Tiere mit dieser Macht 
des Lichtes im Zusammenhang st^nde. 1st es nicht vielleicht fiir diese Tiere vor- 
teilhaft, wenn die Mehrzahl der Sonnenstrahlen ihren KOrper passieren mu6, ohne 
gebrochen und reflektiert, ohne in besondere Energief ormen umgesetzt zu werden ? 
Und werden vielleicht besondere Strahlengattungen ausgeniitzt, wenn sie auf die 
grellgefarbten Organe im Innern der Tiere fallen? Besteht etwa ein groBer 
kausaler Zusammenhang, welcher Luft, Wasser und lebende Substanz in be- 
stimmter Weise aufeinander zu wirken zwingt?" (DOFLEIN, 1906.) 

Seitdem ich dies schrieb, habe ich immer wieder uber dieses Problem nach- 

gedacht und versucht, wenigstens bei^inigen Tierformen etwas tiefer in dasselbe 

einzudringen. Fiir die Dekapoden kommen wir zur Aufstellung einer Theorie, 

wenn wir die durchsichtigen Formen im Zusammenhang mit den roten Tiefsee- 

und den blauen Hochseebewohnern betrachten. Auch fiir diese Formen ist ja 

Schutzanpassung als Erklarung der Farbung herangezogen worden. Fiir die 

roten Tiefseeformen ist z. B. durch Verrill und nach ihm durch andere an- 

genommen worden, daS sie in dem griinlichen Licht der Tiefe infolge des kom- 

plementaren Rots ihrer Farbung grau erscheinen und dadurch schlecht sichtbar 

seien. So sollte die rote Farbung durch Auslese entstanden sein. Da6 diese 

Annahme rein erdacht ist und nicht viel mit den natiirlichen Verhaltnissen zu 

tun hat, liegt auf der Hand. Bei blauen Hochseeformen ist die Uebereinstimmung 

mit der blauen Farbe des Mecres so auffallend, daB man wohl berechtigt Wcir, 

16* 
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an eine Schutzfarbe zu denken. Doch werden die blauen Hochseetiere nach- 
gewiesenermaBen in groUen Massen von ihren Verfolgern gefressen. Audi ist es 
bemerkenswert, daU keine entsprechende Anpassung bei den Bewohnern der 
griinen nordischen Meere vorkommt. 

Fiir die roten Crustaceen der Tiefsee drangt sich nun auf Grund der Be- 
obachtungen friiherer Forscher, meiner oben angefuhrten Experimente und gewisser 
sogleich mitzuteilender Tatsachen der Histologie ihrer Chromatophoren eine Deu- 
tung auf, welche ohne Selektion auskommt und auf 'rein physiologischer Basis 
beruht. 

Wir haben oben gesehen, da6 in den Chromatophoren der dekapoden Krebse 
der Flachsee in der Hauptsache rotes, gelbes und blaues Pigment vorkommen. 
Wir sahen, dciB bei Leanderarten, welche wochenlang im Dunkeln gehalten 
werden (p. 236), das rote Pigment vorzuherrschen beginnt, so dafi die Tiere eine 
rote Farbung annehmen. Diese Beobachtung erfahrt erst die richtige Beleuchtung, 
wenn wir die Chromatophoren der Tiefseeformen zum Vergleich heranziehen. 
Bisher waren dieselben noch niemals im frischen Zustande untersucht worden. 
Im Jahre 1909 und 19 10 hatte idi wiederholt Gelegenheit, bei den Fahrten des 
FtFRSTEN VON MONACO derartige Formen zu priifen. Die Fange waren zwischen 
Monaco und Korsika im Mittehneer ausgefiihrt worden, und zwar in Tiefen von 
ca. 2000 m. Die Arten, welche zur Untersuchung kamen, waren purpurrote 
bathypelagische Gameelen, vor allem Acanthephyra grimaldii und Gennadas 
elegans Sm., auBerdem noch Sergia. 

Die Untersuchung lehrte, da6 die Tiere nur einfarbige Chromatophoren be- 
sitzen. Dieselben enthalten ausschliefilich rotes Pigment; es ist keine Spur von 
blauem oder gelbem Pigment vorhanden. Die Chromorhizen sind zum grOBten 
Teil sehr reichlich verastelt, der rote Farbstoff in ihnen reichlich und gleichmSBig 
verteilt. Wir kOnnen aus dem sich darbietenden Bild schliefien, daB die Chroma- 
tophoren sich im Zustand der „Expansion" fcefinden (Taf. 17, Fig. 8 u. 9). Pigment- 
bewegungen waren wShrend der mehrstiindigen Beobachtungen nicht wahrzu- 
nehmen. Im Gewebe war keine blaue Farbe in gelOster oder sonstiger Form 
erkennbar. Es gelang zum Teil, die roten Gcirneelen tagelang am Leben zu er- 
halten (bei Gennadas elegans Sm.). Wahrend dieser Zeit trat keine Aenderung der 
Farbung ein. Bei der Behandlung mit Alkohol trat eine leichte Aenderung des 
Farbtons ein, indem die purpurrote Farbung in ziegehote tiberging. In Formol 
blieb die Farbung zunachst erhalten, spater trat auch Umfarbung und im Verlauf 

einiger Monate Ausblassen der Fcirbe ein. 

« 

Nach diesen Beobachtungen mussen einige Annahmen aufgegeben oder 
modifiziert werden, welche von Faxon, Gamble und Keeble und von mir ilber 
die Ursache der Farbung der roten Tiefseegarneelen aufgestellt worden waren 
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Faxon hatte anschlieBend an die Versuche von Pouchet den Fang einiger mit 
blauen Flecken versehenen roten Exemplaren von sonst ganz roten Gameelen- 
arten der Tiefsee folgendermaBen gedeutet: er nahm an, da6 das Blau wahrend 
des Heraufziehens der Tiere aufgetreten sei und eine Durchgangsstufe darstelle 
zu irgendeiner Farbung, wie sie bei Kustenformen vorkommt Bei den Tiefsee- 
formen fehlen nach seiner Meinung die blauen Pigmente nicht vollkommen, sie 
seien nur durch die Expansion der roten Chromatophoren verdeckt, welche 
durch die Dunkelheit, in der die Tiere leben, bedingt sei. Zu diesem SchluB 
veranlaBte ihn die Beobachtung Pouchets, daB gewisse Arten von Garneelen, 
denen die Augen abgeschnitten wurden, sogleich rote Farbe annahmen. Hier 
beruht die Erscheinung auf der Expansion des roten Pigments ^). Offenbar nimmt 
er an, daB ahnlich wie das blaue auch das gelbe Pigment bei den Tiefseeformen 
nur verdeckt sei. 

Gamble und Keeble (1900) haben sich dieser Ansicht angeschlossen und 
auch ich war zuerst geneigt, sie fiir richtig zu halten. Es kann auch sein, dafi 
sie fur gewisse Formen zutrifft. Ich hatte vermutet, dafi der Schock, welchen die 
Tiere bei der plotzlichen Versetzung ans Tageslicht erfahren, eventuell auch in 
Betracht komme, um die Rotfarbung in der Tiefe anders gefarbter Tiere zu 
erklaren (DOFLEIN 1904). Die rote Fcirbe ware also bei solchen Individuen erst 
wahrend des Fangs angenommen worden. Ich habe aber schon damals die An- 
sicht ausgesprochen , dafi genauere Untersuchungen zur Erledigiing der Frage 
notwendig seien. Ich habe auch solche Untersuchungen wahrend meiner ost- 
asiatischen Expedition in Japan begonnen. Damals konnte ich feststellen, dafi 
Garneelen, welche sonst nur in blutroten Exemplaren in grOfieren Tiefen gefangen 
wurden, im japanischen Meer, wo sie in geringeren Tiefen vorkommen, anders 
gefarbt sind, z. B. graugriin (Heterocarpus ensifer M.-E., Doflein 1906). Die 
histologische Untersuchung der Chromatophoren zwingt uns nun zu einer anderen 
Deutung, als sie bisher versucht wurde. In den Chromatophoren der 
echten Tiefseegarneelen ist eben nur der eine, der rote Farbstoff 
vorhanden. 

Dieser rote Farbstoff, welcher bei alien hOheren Crustaceen weit verbreitet 
ist, ist nun schon wiederholt auf seine chemische Zusammensetzung untersucht 
worden, und zwar vor allem von Moseley, Krukenberg und Newbigin (1897). 
Aus diesen und anderen Untersuchungen geht hervor, dafi er zur Gruppe der 
Lipochrome gehOrt. Die Versuche und Beobachtungen zeigen, dafi der rote und 
blaue Farbstoff offenbar Modifikationen derselben Verbindung oder einander sehr 
nahe stehende Verbindungen sind. Es geht der eine sehr leicht in den anderen 



I) Faxon geht offenbar noch von der Annahme aus, daB das rote und gelbe Pigment in ver- 
schiedenen Chromatophoren enthalten sei. 



24.6 ^- Doflein, 

uber. Das blaue „Cyanokrystallin" geht beim Erhitzen, beim Zusatz von Slluren 
und Alkalien usw. auSerordentlich leicht in das rote „Crustaceorubrin" iiber, 
Nach Marion Newbigin (1897) ^^^t sich das Crustaceorubrin in manchen LOsungs- 
mitteln (Aether, Petrolather) in gelber Farbe; wenn das LOsungsmittel wieder 
eingedampft wird, wird die rote Farbe wieder hergestellt. Es ist also wahrschein- 
lich, dafi auch das gelbe Pigment keine besondere Bildung ist. Da das Crustaceo- 
rubrin ferner von EiweiBlOsungen leicht aufgenommen wird und sich mit dem 
Kalk des Crustaceenpanzers zu einer orangefarbenen Verbindung vereinigt, so 
ergibt sich die MOglichkeit alle in den Chromatophoren auftretenden Pigmente 
als Verbindungen einer Grundsubstanz anzusehen. 

Die Untersuchungen von Gamble und Keeble haben diese Autoren zu der 
Ansicht gefuhrt, da6 die Pigmente der h5heren Crustaceen im Stoffwechsel mit 
Notwendigkeit auftretende Substanzen sind, Sekreten vergleichbar, die Chromato- 
phoren sind bis zu einem gewissen Grade mit Driisen zu vergleichen. Ich kann 
mich dieser ihrer Ansicht nur anschlieBen. Ja, man kann sogar sagen, daB die 
Bildung des blauen Pigments und dessen Uebertritt in das Gewebe einen direkt 
der Beobachtung zuganglichen Fall von innerer Sekretion darstellt. 

Um vom Wesen der Crustaceenfarbstoffe eine vertiefte Kenntnis zu erlangen, 
scheint es mir niitzlich, von einer Anschauung auszugehen, zu welcher ich durch 
meine Beobachtungen gefuhrt worden bin. Ich mOchte diese Theorie folgender- 
mafien formulieren. 

Im normalen Leben der hOheren Dekapoden bilden sich im Verlauf des 
Stoffwechsels in driisenartigen Organen, den Chromatophoren, Pigmente. Die 
Bildung dieser Pigmente wird vom Licht beeinfluBt. Schwaches Licht geniigt 
zur Erzeugung des roten Pigmentes. Unter dem EinflulS des Lichtes und noch 
unbekannter Stoffwechselvorgange kann das rote Pigment sich in einen blauen 
und einen gelben, eventuell auch weiBen Farbstoff umwandeln. Ueber den gelben 
und weifien Farbstoff ist noch sehr wenig bekannt ; sie sind vielleicht Verbindungen 
der Farbstoffgrundkomponente mit anderweitigen Bestandteilen des Crustaceen- 
kOrpers, etwa KalksaJzen des Panzers. 

Der blaue Farbstoff ist ein Derivat des roten Pigments. Er entsteht unter 
dem EinfluB des Lichts und tritt in die Gewebe iiber, indem er in LOsung iiber- 
geht. In den Geweben wird er farblos und verschwindet, offenbar unter dem 
EinfluB von chemischen Vorgangen, an denen er beteiligt ist. Die ZerstOrung 
der blauen Farbung geht ebenfalls vorwiegend unter dem EinfluB des Lichtes 
vor sich. Der blaue Farbstoff ist also ein intermediar auftretendes Produkt, 
welches nur bei massenhafter Produktion sichtbar wird, sonst ebenso schnell zer- 
st5rt wird, als es sich bildet 
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Diese Anschauung wurde es erklaren, warum in den Tiefseegarneelen nur 
rotes Pigment vorkommt, ferner warum in den im Dunkeln gehaltenen Leander- 
arten das rote Pigment zu uberwiegen beginnt. An diese Theorie wtirde sich 
eventuell auch eine ErklSrung der Farblosigkeit vieler Planktoncrustaceen und 
der blauen Farbe der Hochseeformen anschliefien lassen. In den Oberfladien- 
schichten des Wassers halten sich die Erzeugung von Pigment und seine Zer- 
stOrung durch das Licht die Wage. Kleine Mengen von Pigment lassen sich ja 
in fast ganz durchsichtigen Formen noch nachweisen. Bei den Hochseeformen 
mit blauer Farbung ist aber die Erzeugung des blauen Pigments in dem 
intensiven Licht der Oberflache eine so starke, da6 sie iiber die ZerstOrung 
iiberwiegt 

Das Licht ist also bei all diesen Prozessen der Pigmentbildung und Pigment- 
umwandlung im Korper unserer Crustaceen ein sehr wichtiger Faktor. Er ist 
aber nicht der einzige. Auch andere Krafte kOnnen auf den Stoffwechsel eine 
die Pigmentverhaltnisse beeinflussende Wirkung haben. So zeigte es sich ja in 
dem p. 237 geschilderten Versuch, da6 durch Ein wirkung von Kalte Blaufarbung 
der Tiere herbeigefiihrt wird ; das ware nach meiner Auffassung dadurch bedingt 
daU die tiefe Temperatur die ZerstOrung des blauen Farbstoffs im Gewebe hintar 
halt und dadurch zu dessen Aufspeicherung fiihrt. 

Es ist mOglich, daB auch bei anderen Tieren als den Crustaceen die KOr 
pigmente ahnlichen Gesetzmafiigkeiten unterworfen sind. Doch erfordern 
diese Zusammenhange noch sorgfaltige Untersuchungen. 

SchlieBlich m6chte ich nicht unterlassen, zu erwShnen, daB man ' 
Tatsachen uber die Bildung und Lagerung der Pigmente im LeanderkOr 
den umgekehrten SchluB ziehen kOnnte, als ich ihn gezogen habe. F 
nicht ausgeschlossen, daB die Bildung des blauen * Farbstoffs im C 
KOrpers erfolgt, daB er dann von den Chromatophoren, welche dann 
cyten zu vergleichen waren, aufgespeichert wird, wobei im ZellkOr 
matophorenzelle die Umwandlung in den roten, resp. gelben oder 
stoff erfolgt. 

Einige Beobachtungen sprechen ja auch fiir diese Annahmf 
des Farbstoffs in den Chromatophoren zu bestimmten Zeiten ur 
wandlung des blauen Farbstoffs in den roten. Doch scheir 
zuerst formulierte Theorie mit der grOBeren Anzahl von Tatsa 

Ich will die Untersuchungen fortsetzen, um grOBere F 
tung zu gewinnen. 
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8. Stellung und Beiregung der Leanderarten. 
Aufbaumereflex, Bereitschaftstellung und Suchgang. 

Wie alle am Boden beweglichen Tiere, so haben auch die Leanderarten 
eine typische Ruhestellung. Sie nehmen sie nur dann ein, wenn sie durch 
keinerlei Veranderungen in ihrer Umgebung beunnihigt sind. Leander xiphias 
berOhrt in der Stellung der absoluten Ruhe mit 6 Beinen und mit dem Ende 
des Schwanzf&chers den Boden. Die Beine sind winklig abgestellt, so daS Ischio- 
podit und Meropodit wagerecht vom Korper abstehen, Carpopodit und Propodit 
2u ihnen einen stunlpfen Winkel bilden, w&brend der Dactylopodit fast senkrecht 
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Fig. A. Ruhestellung von Leander liphiaa. (— j Thorakalbeine. S Schwa nzfacher. 
R Rostnim. SI Blattanhange der SnUeten Antennen. /", GeiGel der Sufleren Antemien. J'^a, J^b, F,c 
GeiBeIn der inneien Aniennen, 

steht und nur mit der Spitze den Boden beruhrt Der Schwanzfacher ist zu- 
sammengeklappt und berilhrt ebenfalls mit der Spitze den Boden. Damit hangt 
zusammen. dafl das Abdomen in seiner hinteren Halfte schief zum Boden geneigt 
ist, wShrend die vordere Halfte annahernd wagerecht, resp. parallel dem Unter- 
grund steht, auf welchem das Tier sitzt. Der Cephalothorax wird etwas schief 
aufgerichtet gehalten, wie das aus der beistehenden Textfigur A, ferner aus den 
Figuren 1 —3, Taf. 17 zu ersehen ist. Wie aus diesen Figuren ebenfalls zu entnehmen 
ist, ist auch die Haltung der Antcnnenfaden sehr charakteristisch. Die auBere 
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Antenne besitzt nur einen Fadenanhang, der nach rtickwarts abgeknickt in einem 
spitzen Winkel zur Ldngsachse des KOrpers gehalten wird. Es kommt auch vor, 
daJB er im rechten Winkel vom KOrper absteht. Die innere Antenne besitzt drei 
fadenfOrmige Anhange. von denen einer lang, einer von mittlerer Lange und 
einer sehr kurz ist Der mittellange wird in der Fortsetzung der L^ngsachse des 
KOrpers nach vom gehalten, der langste wird nach oben gerichtet gehalten, bald 
senkrecht, bald etwas mehr nach vorn oder nach hinten geneigt (vgl. Fig. A). Die 
gleiche Stellung wie er nimmt der ganz kurze Anhang ein, welcher zum Teil mit 
ihm verwachsen ist. Er ist stets etwas nach auBen gerichtet. Je nach der Beschaffen- 
heit des Untergrundes finden sich natilrlich in der Stellung und Haltung der 
Beine kleine Verschiedenheiten ; auch finden sich kleine Varianten der Antennen- 
haltung. Aber im grofien und ganzen findet sich stets die gleiche charakteristische 
Verteilung der am weitesten vorspringenden Telle des KOrpers, Es ergibt sich 
ohne weiteres aus der Beobachtung des lebenden Tieres, daB diese Stellung es 
dem Tier ermOglicht, mit seinen Sinnesorganen die ganze Umgebung zu beherr- 
schen. Das Tier ist nacJi alien Seiten vor Annaherung gesichert und nimmt 
diese Stellung nur im Zustande der absoluten Ruhe ein. Wahrend dieser Ruhe- 
stellung werden die Scheren nach vom senkrecht abgebogen gehalten, ebenso 
das cluBerste MundgliedmaBenpaar. Die einzigen Bewegungen, die man an dem 
Tier dann wahmimmt, sind zuckende Bewegungen an den Antennenfaden, 
wirbelnde Bewegung der die Respiration vermittelnden Anhange und die spater 
genauer zu schildernden Bewegungen des zweiten Scherenpaares , welches als 
Putzschere dient 

Erfolgt irgendeine Veranderung der Umgebung des Tieres, welche einen 
Reiz ausiibt, so geht das Tier in eine andere Stellung iiber. Ist der Reiz sehr 
stark, oder wiederholt er sich oft, so erfolgt ein Vorgang, welchen Bethe als den 
„Aufbaumereflex" beschrieben hat. Bethe hat speziell bei Krabben (Car- 
cinus maenas) eine ganz entsprechende Art der Reaktion festgestellt. Beim Auf- 
baumereflex der Leanderarten werden die Antennenfaden nach vorne gerichtet, 
das Tier kehrt seine Front der Richtung zu, von welcher der Reiz es getroffen 
hat. Die Beine werden weit abgespreizt, ebenso die ScherenfuBe, deren Scheren 
weit geOffnet werden. Der ganze KOrper nimmt eine schief nach oben gerichtete 
Stellung ein, wobei er in der Regel den Boden noch njit dem Ende des Schwanz- 
fachers beriihrt. In dieser Stellung verharrt das Tier krampfartig, um auf einen 
geringeren Reiz auf den sich annahernden Gegenstand loszufahren, bei starkerem 
Reiz durch RuckstoSbewegung zu fliehen. Diese Vorgange werden spater genauer 
besprochen werden. 

Zwischen der Ruhestellung und dem Aufbaumereflex gibt es aber noch 
einige charakteristische Stellungen, die von dem Tier eingenommen werden, wenn 
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nur eine geringe St5rung in seiner Umgebung sich ereignet hat. Auf Reize von 
mittlerer Starke nimmt das Tier eine Stellung ein, welche ich als die „Bereit- 
schaftsstellung** bezeichne. Das Tier beruhrt dann nur noch mit den Enden 
der letzten Beinpaare den Boden. Es duckt sich, indem es die Gelenke der Beine 
starker abbiegt, der Schwanzfficher wird tiber den Boden gehoben, der ganze 
K5rper nimmt dadurch eine geradgestreckte Haltung ein. Wahrend der Faden 
der auBeren Antennen nach hinten gerichtet bleibt, bewegen sich der lange und 
ganz kurze Faden der inneren Antennen meist etwas nach vorn. Das vorderste 
Beinpaar wird nach vorn gestreckt, ebenso die beiden Scherenfufie, deren Scheren 
meist weit geOffnet werden. 

Je nach der Starke des Reizes finden sich Uebergange zwischen dieser 
Bereitschaftstellung und der Ruhestellung einerseits sowie dem Aufbaumereflex 
andererseits. Das Tier kann aus der Bereitschaftsstellung zu Angriff oder Flucht 
iibergehen, ohne dafi der Aufbaumereflex eingetreten ware. 

Die Abdominalbeine sind in der Regel in der Ruhestellung gegen die 
untere Seite des Abdomens geklappt. Da die Seitenteile der Abdominalpanzerung 
vorragen, so sieht man sie kaum. Doch kommt es vor, dafi, wahrend das Tier 
absolut ruhig sitzt, die Abdominalbeine bewegt werden, und zwar sind es nicht 
alle gleichzeitig, sondern vielfach nur einzelne derselben, welche ganz langsam 
bewegt werden. Dadurch wird dsis Tier nicht von der Stelle bewegt, nicht 
einmal erschiittert. Jedenfalls wird durch diese langsame Bewegung der Ab- 
dominalbeine ein Wasserwechsel in der Umgebung des Tieres herbeigefiihrt und 
dadurch sein Atemwasser erneut. 

Von Zeit zu Zeit sehen wir die Garneele sich in Bewegung setzen. Sie 
nimmt dabei zunachst die Bereitschaftsstellung ein und geht langsam auf dem 
Boden einher, wobei man deutlich den Eindruck hat, als suche das Tier die Um- 
gebung ab. Ich bezeichne diese Art der Bewegung als den „Suchgang" 
Dabei wird das Kopfende des Tieres gehoben, der ganze KOrper etwa parallel 
dem Boden gehalten. Der Schwanzfacher ist gehoben und gespreizt, etwas schief 
nach oben gerichtet. Die Bewegung erfolgt nur auf den vier hinteren Beinen, 
welche hochgehoben, d. h. nur schwach abgeknickt sind. Die Bewegung wird 
durch langsames Hebeln mit den Beinen herbeigefuhrt und erfolgt fast wie 
gleitend, ohne Schwankungen des KOrpers. 

Dabei werden beide Scherenpaare etwas nach vorn dicht iiber dem Boden 
gehalten. Das groBe Scherenpaar befindet sich weiter nach auBen, das kleine 
Scherenpaar dazwischen. Auch die KieferfuBe werden nach vorn gestreckt. 
Beide Scherenpaare sind geOffnet, in Bereitschaftsstellung, die Antennenhaltung 
entspricht auch voUkommen derjenigen bei der Bereitschaftsstellung. 
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9* Vergleich mit anderen Gameelen, besonders den 

Tiefseeformen. 

Die Haltung der Leanderarten ist far sie als litorale Nektontiere charakte- 
ristisch. Die Haltung und das Benehmen anderer Garneelen ist vielfach sehr ab- 
weichend, vor allem gilt das ftir die im Sand sich einwiihlenden Nika- und Peneus- 
arten, fiir die in Muscheln lebenden Formen etc. Sehr viele Formen haben 
allerdings dcis gemein, da6 sie sich mit ihren Antennenfaden nach alien Seiten 
sichern, wie ein Panzerschiff durch seine Torpedonetze, so z. B. der reizende 
Palaemonetes varians aus dem SuBwasser. Besonders ist mir das auch bei Stenopus 
hispidus aufgefallen. Dieses schOne Tier konnte ich in Japan oft beobachten. Sein 
bunt gefarbter K5rper ist nach alien Seiten von den blendend weiB gefarbten 
sehr langen Antennenfaden gesichert. 

Viele der pelagischen, besonders der bathypelagischen Formen nehmen eine 
ganz andere Haltung ein und beniitzen ihre K5rperanhange ganz anders als die 
Leandercuten. Viele unter diesen Tiefseegarneelen besitzen besondere Einrich- 
tungen an ihrem Korper, um ihn dauernd in wagrechter Stellung erhalten zu 
kOnnen. Andere verzichten darauf und schwimmen, indem sie dauernd ihre 
Langsachse senkrecht halten, wodurch sie fast wie riesige Copepoden aussehen. 
Das ist z. B. der Fall bei Gennadas, Serg^a, Sergestes. Bei diesen Formen dienen 
die Antennen, vielfach auch die Beine, als Mittel, um den Reibungswiderstand im 
Wasser zu erhohen. Zu diesem Zweck sind sie sehr lang und zum Teil mit 
langen gefiederten Borsten besetzt. Manche der Tiefseeformen unter den pelagi- 
schen Garneelen tragen geradezu einen eigenartigen Pelz aus schOnen gefiederten 
Haaren an verschiedenen Teilen des KOrpers. 

Bei Gennadcis, Sergia und anderen Formen kann man eine eigenartige Um- 
gestaltung der GeiBel der auBeren Antennen beobachten, welche im Zusammen- 
hang mit deren Verwendung als Hilfsmittel zum Schweben steht Die GeiBel 
ist im ersten Drittel ihres Verlaufs sehr steif und kann infolge besonderer Ver- 
steifungseinrichtungen fast wagrecht vom KOrper abgespreizt gehalten werden. 
Eine eigenartige Kurve leitet zum weichen Endteil der GeiBel tiber, welcher mit 
steifen langen Borsten bedeckt ist. Beim Schweben hangt nun die Garneele in 
diesem Schwebapparat wie an einem Reck. Es ist sehr interessant die wechselnden 
Bewegungen der lebenden Tiere zu beobachten. 

Ich will hier mich mit diesen kurzen Bemerkungen begniigen. An anderer 
Stelle will ich die Beobachtungen an lebenden Tiefseeformen eingehender ver- 
Offentlichen. Dann werde ich auch die Beobachtungen und Deutungen zur Dar- 
stellung bringen, welche ich an totem, von Expeditionen gesammeltem Material 
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gemacht habe. AUe diese Resultate waren nur zu erzielen, da mir die ein- 
gehender studierte Biologic der Leanderarten einen Anhaltspunkt bei der Ver- 
gleichung dcirbot 

10. Punktion des Schwanzf&chers. 

Der Schwanzfacher der Garneelen besteht aus einem Mittelteil und zwei 
Seitenteilen. Der Mittelteil ist das letzte Abdominalglied, welches nach hinten 
spitz zulauft, ziemlich schmal ist und an der oberen Seite einen kantigen oder 
abgerundeten First besitzt. Die an der Basis desselben entspringenden, noch dem 
vorhergehendeh Abdominalglied ansitzenden Seitenteile sind meist linger als der 
Mittelteil ; sie sind blattfOrmig abgeplattet und an den Randern mit langen starren 
Haaren versehen. Versteifungseinrichtungen erhalten den Lamellen ihre platte 
Form. Je ein Seitenteil entspricht einem CrustaceenspaltfuB. An eine Basis 
schlieBen sich zwei Aeste an, deren jeder in Form einer ovalen, langgestreckten 
Lamelle ausgebildet ist. Im ruhenden Zustand ist die ^ufiere Lamelle unter die 
innere gelegt und sie zusammen liegen den Lamellen der anderen Seite genahert, 
mit ihrer Innenkante unter dem letzten Abdominalglied. 

Die beiden Lamellen kOnnen nun in verschiedener Weise zueinander im 
Winkel gestellt werden, so daB sie, aneinander entlang gleitend, mit dem letzten 
Abdominalglied zusammen eine Fl^clie oder Schwanzflosse von wechselnder Breite 
darstellen. Aber nicht nur die Breite dieses Gebildes kann verandert werden, es 





Fig. B. Verschiedene Stellungen der Seitenteile des Schwanzfdchcrs bei Leander xiphias, im 
Querschnitt dargestellt A bei Bereitschaftsstellung, B bei Ruhestellnng. 

kOnnen die einzelnen Telle zueinander alle mOglichen Stellungen einnehmen, so 
dafi die MOglichkeit gegeben ist, die Form des gesamten Schwanzfachers in 
mannigfaltiger Weise zu wechseln. Das geschieht nun, wie man durch Beobach- 
tung des normalen Tieres feststellen kann, sehr hSufig. WShrend der Ruhe- 
stellung des Tieres, wenn es mit dem Schwanzfacher den Boden beriihrt, ist der- 
selbe zusammengeklappt, doch kommt es auch vor, dafi er schwach gespreizt 
etwas vom Boden erhoben wird ; meist ist er dann als Ganzes etwas schief gestellt 
(Fig. B B). Bei der Bereitschaftsstellung werden die Seitenteile gegen das letzte 
Glied des Abdomen etwas winklig gestellt, so dafi der ganze Schwanzfacher eine 
flache, nach oben offene Rinne bildet (bei L. xiphias) (Fig. B^). 

Bei alien Bewegungen des Tieres spielt nun der Schwanzfacher eine wichtige 
Rolle. Bei jeder Stellungsanderung des GesamtkOrpers tritt irgendeine Ver- 
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anderung in der Stellung und Spreizung des Schwanzfachers auf, er wird wie ein 
Taubenschwanz bewegt, gespreizt, schief gestellt Es ist unverkennbcir, dafi diese 
Formveranderungen des Schwanzfachers eine Beziehung zur Erhaltung des Gleich- 
gewichts haben. 

Beobachtungen iiber die Sinnesorgane des Schwanzfachers, welche mit den 
hier geschilderten Tatsachen im Zusammenhang stehen, sind weiter unten im 
Kapitel liber die Tangorezeption angefiihrt. 

Die Hauptrolle spielt der SchwanzfSx^her natiirlich bei dem sprungweisen 
Ruckwartsfliehen, worauf wir unten zuruckkommen werden. Es ist aber sehr 
merkwiirdig, daB Exemplare, welchen man die Seitenteile des Schwanzfachers 
vollkommen amputiert, in ihren Bewegungen wenig beeinfluBt sind. Die von mir 
in dieser Weise behandelten Individuen zeigten allerdings die Tendenz, sich am 
Boden, an den Wanden und in den Ecken des Aquariums aufzuhalten, und zwar 
mehr noch als dies bei den normalen Individuen der Fall ist Sie hielten sich 
ruhig und wenig beweglich am Boden, doch waren sie sehr reizbar, fiihrten 
normale Fluchtbewegungen aus und schwammen dabei ohne das Gleichgewicht 
zu verlieren. Auch Tiere, denen nur die eine Halfte des Schwanzfd,chers weg- 
genommen war, zeigten sich in ihrer Beweglichkeit auffallend wenig beeinfluBt 
Nicht einmal die Sicherheit der Bewegungen ist bei solchen Exemplaren stark 
abgeandert 

Einigemal konnte ich an Exemplaren, denen ich den Schwanzpleopoden auf 
der einen Seite amputiert hatte, eine sehr merkwiirdige Beobachtung machen. 
Der verschonte Pleopod der anderen Seite verfarbte sich nach einigen Tagen, 
wurde vollkommen rot, starb ab und wurde abgestoBen. Ich kann nicht ent- 
scheiden, ob dies eine regelm^Bige Erscheinung ist, die Beobachtungen scheinen 
mir immerhin der Beachtung wert zu sein. 

II. Die Punktion der Abdominalbeine. 

Die Garneelen besitzen am i. bis 5. Abdominalsegment je ein Paar „Pleo- 
poden" (vgl. Fig. C). Es sind dies Spaltfufie, welche an einem basalen einfachen 
Teil zwei lanzettlich abgeplattete Fortsatze tragen, deren Render mit einem starken 
Haarsaum besetzt sind. Sie sind bei den Leanderarten nicht sehr lang und relativ 
schmal. Wenn das Tier in Ruhestellung am Boden sitzt, werden sie, wie schon 
oben erwahnt, nicht bewegt, sondern werden gegen das Abdomen geklappt und 
sind dann fiir den das Tier von der Seite Beschauenden durch die nach unten 
vorragenden Lamellen des Abdomens verdeckt. Doch kommt auch bei dem still- 
sitzenden Tier langsame Bewegung der Abdominalbeine vor und ich habe dies 
oben mit der Zuftihrung von frischem Atemwasser in Verbindung gebracht Sitzt 
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das Tier ruhig und schlagt mit den Pleopoden, so werden oft leichte Wackel- 
bewegungen des Abdomens erzielt. 

Bei diesen langsamen Bewegungen kann man erkennen, dafi die Abdominal- 
beine sich einzeln bewegen k6nrien, es kommt vor, daB nur i, 2 oder 3 Beinpaare 

gleichzeitig bewegt werden. Meist aber — 
und dies ist bei alien rascheren Bewegungen 
der Fall ~ werden alle gleichzeitig bewegt. 
Aber sie schlagen nicht simultan, sondern 
in einer fortschreitenden Bewegung. Da- 
bei ist es ganz deutlich, daB die einzelnen 
Beine in folgender Reihenfolge nacheinander 
schlagen: 2, 3, 4, 5 folgen unmittelbar auf- 
einander, wobei i gewOhnlich fast gleich- 
zeitig oder ein klein wenig nach 2 seinen 
Schlag ausfiihrt. 

Die Schlage der Abdominalbeine erfolgen von oben und vorn nach unten 
und hinten. Die Folge ist naturlich eine Vorwartsbewegung des ganzen KOrpers 
mit gleichzeitiger Tendenz zum Aufsteigen. Ich habe einige Beobachtungen ge- 
macht, um die Schlagfrequenz der Pleopoden festzustellen. Ein kleines Exemplar 
von Leander xiphias zeigte, wahrend es ganz langsam im Wasser aufstieg, 
folgende Schlagfrequenzen, welche mit der Arretieruhr festgestellt wurden. 

6 Schlage in 3 Sekunden 




Fig. C. Abdomen von Leander 
xiphias. A^ — A^ Abdomensegmente. 1—5 Ab- 
dominalbeine = Pleopoden. 
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Ein groBes Tier, welches bei langsamem horizontalen Vorwartsschwimmen 
beobachtct wurde, zeigte 

7 Schlage in 4 Sekunden 
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Ein anderes Exemplar, ebenfalls von Leander xiphias, welches mit einem 
schweren Stuck Fischfleisch langsam vorwarts schwamm, fiihrte 60 Schlage in 
30 Sekunden aus, dasselbe Tier ohne Last schlug bei raschem Vorwartsschwimmen 
in 7 Sekunden 2omal. Es war dies der einzige Fall, in welchem ich eine auf- 
falligere Beschleunigung der Schlagfrequenz nach Entlastung beobachtete. 

Aus diesen und zahlreichen anderen Beobachtungen, welche ich gemacht 
habe, geht hervor, daB die Schlagfrequenz bei Leander xiphias fast stets zwei 
Schlage in der Sekunde betr^gt; ob das Tier rasch oder langsam schwimmt, ob 
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es eine Last tragt oder nicht, die Schlagfrequenz ist immer annahernd dieselbe. 
Es scheint mir daraus zu folgen, daB die grOBere Leistung nicht durch eine Er- 
hohung der Schlagfrequenz, sondern durch kraftigeres Schlagen mit den Pleopoden 
erzielt wird. Das Tier kann mit den Pleopoden etwsis schneller schlagen, aber 
es tut es in der Regel nicht. 

Der Schlagrhythmus ist bei den Leanderarten durchaus nicht ganz regel- 
mafiig, meist folgt eine kurze Anzahl von Schlagen (haufig sind es nur 5—7) 
aufeinander, worauf eine kurze Pause eintritt. Im Anfang des Schwimmens 
werden sehr langsame Pleopodenbewegungen ausgefuhrt, doch laBt sich eine 
rasch steigende Beschleunigung erkennen. Wenn das Tier eine langere Schwimm- 
periode durchfiihrt, wird der Schlag der Pleopoden bald gleichmaBig, und uber- 
schreitet dann die oben angegebene Zahl von 2 — 2^/^ Schlagen pro Sekunde nicht 
mehr. Es scheint dies auch die Minimalfrequenz zu sein, welche nOtig ist, um 
das Tier schwebend zu erhalten. 

Es ist deutlich erkennbar, besonders dann, wenn Schlammpartikel in der 
Nahe des Tieres auf dem Boden liegen, da6 die Pleopodenschlage eine starke 
nach hinten gerichtete Wasserbewegung in der Umgebung des Tieres herbei- 
fuhren. Wenn die Schlage der Pleopoden nicht sehr stark sind, bewegt sich das 
Tier dabei nicht von der Stelle. Beim gewOhnlichen Gang auf den Thorakal- 
beinen erfolgt manchmal ein beschleunigender Schlag mit dem Pleopod 4 oder 5 
oder mit beiden. Dadurch wird das Tier aber nicht iiber den Boden gehoben. 
Manchmal sieht man auch die Pleopoden nachhelfen, wenn der Hinterleib von 
dem ruhig sitzenden Tier gehoben wird; sie fuhren dann einige Schlage aus, 
durch welche die Hebung sichtlich gefOrdert wird. 

Der KOrper des Tieres hat ein h5heres spezifisches Gewicht als das Wasser. 
Ohne aktive Bewegung sinkt das Tier im Wasser ziemlich rasch nach unten, 
doch bedarf es nur einer ganz leichten Stiitze mit der Spitze von 2 — 3 Beinen, 
um sich selbst in iiberhangender Stellung an Felsen, den Aquarienkanten etc. 
oben zu erhalten. 

Meist sieht man das Tier aus der Bereitschaftsstellung zum Schwimmen ttber- 
gehen. Wahrend der Bereitschaft sind die Pleopoden oft etwas abgehoben und 
beginnen sofort ihr Spiel, wenn das Tier sich anschickt, Schwimmbewegungen 
auszufahren. Vor dem Aufsteigen wird das Abdomen eingekriimmt, der 
Schwanzfacher weit gespreizt und es erfolgen starke Schlage nach hinten mit 
samtlichen Pleopoden. Dadurch wird das Kopfende des Tieres nach oben ge- 
richtet, das Abdomen wird dann wieder gestreckt, der Kopf bleibt senkrecht 
nach oben gerichtet und es erfolgt senkrechtes Aufsteigen durch reine Schwimm- 
bewegungen. 



Nach etniger Zeit erfolgt durcli kurzes Anziehen des Abdomens und weites 
Spreizen des Schwanzfachers Uebergang in die wagrechte Stellung, in welcher 
das Tier eine Zeitlang schwimmen kann (vgl. Fig, D). 

Meist aber erfolgt nach kurzer Zeit Geradestrecken des Korpers, die Pleo- 
poden pausieren, es wird dann unter Anziehen der Beine durch Uebergewicht 
das Kopfende gcsenkt, dann erfolgen wieder kraftige Pleopodenschlage und auf 
diese Weise aktives Absteigen des Tieres. Erst in der Nahe des Bodens 
in 2—5 cm Abstand beginnt rein passives Absinken durch AufhOren jeglicher 
Bewegung. Je nach der Schnelligkeit der Schwimmbewegung werden Beine 
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sind durch den Wasserdruck nach hinten umgebogen. 

und Antennen verschieden gebalten, Beim Absinken werden all diese AnhSnge 
weit vom Korper abgespreizt und dadurch oifenbar der Reibungswiderstand er- 
h6ht (vgl. dazu Fig. E S). Bei rascher Bewegung and jedoch Beine und Antennen 
nach hinten gerichteL Die GeiOel der d,ul3eren Antennen ist dann ganz nach rtick- 
warts gerichtet und verlauft metst unterhalb des Kbrpers. Ebenso kOnnen die 
lange und kurze GeiBel der inneren Antennen gehalten werden, doch sind die- 
selben auch hSufig aufgerichtet gelassen und werden dann ebenso wie die nach 
vom gerichtete mittelgroBe GeiBel vom Wasserdmck einfach umgebogen (Fig. D), 



12. Bemerkungen 0,ber das Schwimmen bei den 
batliypelagischen Gameelen. 

Wir haben wiederholt hervorgehoben, daS die Leanderarten echte Nekton- 
tiere sind, Sie schwimmen nie sehr lange Zeit, ihre Abdominalbeine pausieren 
stets, nachdem sie eine kurze Zeit geschlagen haben. Auch sieht man diese 
Schwimmwerkzeuge oft lange Zeit in Ruhe verharren. Bei den pelagischen 
Tieren aus den verwandten Gruppen verhslt sich das ganz anders, Auch die 
bathypelcigischen Formen mOssen sich in den intermediSren Schichten des Ozeans 
durch andauernde Arbeit der Pleopoden schwebend erhalten, da ihr spezifisches 
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Gewicht vidfach nicht unerheblich grOBer ist als das des Meerwassers. Bei ihnen 
findet denn auch ein automatisches, rhythmisches Schlagen der Pleopoden statt, 
welches nie aufhOrt. Auch schlagen bei ihnen stets sSmtliche Pleopoden, pausieren 
einzelner habe ich nie beobachtet. Die von mir lebend untersuchten Arten ge- 
hOrten meist zu Gattungen, welche an den Thorakalbeinen wohlentwickelte 
Exopoditen besafien. Obwohl diese pelagischen Garneelen zu den Dekapoden 
gerechnet werden, besitzen sie noch vollkommen entwickelte Spaltfiifie an den 
Xhorakalsegmenten. 

Diese Spaltfiifie sind nun z. B. bei Acanthephyra in eigenartiger Weise an 
den Schwimmbewegungen beteiligt. Der Gehfufiast wird weit vom KOrper ab- 
gespreizt und erhoht durch seine Form, Behaarung, Lange etc. den Reibungs- 
widerstand. Trotzdem miifite das Vorderende des Tieres absinken, wie wir es 
bei langerem Schwimmen auch bei den Leanderarten beobachten k(>nnen, wenn 
nicht die Schwimmfufiaste der Thorakalbeine vorhanden un^ ^^^S werden. Sie 
schlagen ebenso intensiv wie die Abdominalftifie , und zwar in einheitlichem 
Rhythmus mit diesen. Wie diese hOren sie niemals zu schlagen auf. Es mufi 
also wohl filr sie und die Abdominalftifie ein einheitliches Zentrum vorhanden sein, 
•welches den Automatismus ihres Schlages reguliert. 

Die grofien bathypelagischen Garneelen halten stets das Abdomen in 
charakteristischer Weise eingekriimmt Sie kOnnen sich nicht auf den Boden 
niedersetzen. Wenn sie, nachdem man sie eine Zeitlang am Leben erhalten hat, 
erschOpft auf den Boden des Aquariums niedersinken, so liegen sie stets auf der 
Seite. Aber auch dann schlagen Exopoditen und Abdominalftifie unablassig weiter, 
bis der Tod eintritt 

Form, GrOfie etc. der Abdominalbeine zeigen bei den bathypelagfischen 
Garneelen interessante Anpassungen an das dauernde Schweben. Ich werde in 
einer anderen Arbeit davon manches zu berichten haben. 

13. Pluchtreaktionen. 

Wie vielc andere hdhere Krebse flicht eine Garneele vor einem starkeren 
Reiz durch Riickstofi. Es ist dies eine ausgesprochene Schreck- resp. Flucht- 
bewegung. Das Schwimmen durch Riickstofi wird bei unseren Garneelen aus der 
Gattung Leander niemals zur gewOhnlichen Lokomotion beniitzt. Bei Tieren, 
welche im Aquarium eingewOhnt sind, tritt diese Reaktion sogar erst auf ziemlich 
starken Reiz ein. Bei Exemplaren dagegen, welche frisch eingesetzt sind, erfolgt 
die Schreckreaktion sehr prompt. 

In der Regel geht der Schreckreaktion die Annahme der Bereitschafts- 
stellung voraus. Der Vorgang selbst verlauft ungefahr in folgender Weise: es 

Hertwig-Festschrift. III. 1 7 



oriolgt ein plotzlichcs Einklappen des Abdomens und sodann ein rasches Strecken 
dcsselben, das Tier schicBt mit der Schwanzspitze vorwarts {in der Richtung der 
Bewegung) durch das Wasser (Fig. E A). Beim RflckstoBschwimmen ist der 
Schwanzfacher halb zusammengcklappt, beim AufhOren der RUckwartsbewegung 
jedoch wird cr weit ausgebreitet, Zu gleicher Zcit werden die samtlichen Bcine weit 




n dcs R ticks toCtschwi mm ens bei L«ander xiphias. A Haltung 

sspninges. B Hallung wiihrend dcs Absinkens mit abgcspreizten Kftrperteilen. 

vom Korper abgespreiz't (Fig. ES). Dieses hat eine Steigerung des Reibungswider- 
standes zur Folge, dadurch erfolgt ein kurzcs Schweben, wahrend dessen das Tier 
sich orienticrt, um sodann ctwedcr cine neue Fluchtbewegung auszufohrcn oder 
langsam zu Boden zu sinken; es kommt auch vor, daB es dann unter Bewegung 
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der Heopoden einem festen Gegenstand zuschwimmt. Bcim Zubodensinken langt 
es gerade auf den ausgestreckten Beinen unten an und geht oft direkt zur Ruhe- 
stellung uber. Beim Schwimmen durch RtickstoB sind sSmtliche AntennengeiBeln 
in bezug auf die Schwimmrichtung nach hinten (d. h. nach vorn vom Tier) ge- 
richtet, ebenso die beiden Paare der ScherenfiiBe (Fig. E/4). Im iibrigen ist die 
Hcdtung des Tieres auf den Abbildungen mit mOglichster Genauigkeit dargestellt. 
Bei Leander treillanus erfolgt der Riickwaitssprung genau so wie bei Leander 
xiphias. Bei diesem Tier ist es noch deutlicher zu sehen, da6 der Schwanzfacher 
bei der Ruckwclrtsbewegung fast ganz zusaminenklappt und sich erst nachher 
entfaltet. 

Am leichtesten wird der Riickwartssprung durch Reize, die von vorn 
kommen, ausgelOst. Ein Sto6 mit einem Stabchen, der von vorn gegen das 
Rostrum oder gegen die Antennen ausgeftihrt wird, l5st sofort den Sprungreflex 
aus. Dies gilt fiir beide Leanderarten. Bei Leander treillanus habe ich wieder- 
holt beobachten kOnnen, dafi StoBe von hinten gegen das Abdomen, selbst wenn 
sie ziemlich derb waren, keinen Sprungreflex auslGsten. Dagegen ist der Schwanz- 
facher auch bei diesem Tier empfindlicher. Exemplare von Leander xiphias da- 
gegen springen meist im Winkel seitwarts-rtickwarts, wenn sie von hinten mit 
dem Glasstab auf den Riicken des Abdomens oder den Schwanzfacher geschlagen 
werden. Leichte StoBe auf den Abdomenrticken ftihren aber auch bei ihnen zu 
keiner Reaktion. 



14. Beobachtungen liber die Bm&hrung der Leanderarten. 

Wir haben schon oben erwahnt, da6 die Leanderarten bei Tag gut fressen. 
Infolge ihrer Durchsichtigkeit sind Mundwerkzeuge, Magen und Darm und andere 
innere Organe bei der Aufnahme und Verdauung der Nahrung leicht zu beob- 
achten. Infolgedessen eignen sich die Tiere sehr zu Untersuchungen iiber die 
Nahrungsaufnahme. 

Tiere, welche langere Zeit nichts gefressen haben, wandern oft langere Zeit 
ruhelos im Aquarium umher, auch haben sie die Neigung, entgegen ihren sonstigen 
Gewohnheiten, relativ viel im freien Wasser umherzuschwimmen. Sie sind ferner 
auBerordentlich reizbar. Wirft man ein StQck irgendeiner zur Nahrung geeigneten 
Substanz ins Wasser, so werden die Tiere sehr unruhig, fahren sofort auf das 
Stuck los, die Aufregung teilt sich nicht nur den in unmittelbarer Nahe des 
niedersinkenden Sttickes befindlichen Exemplaren mit, sondern alle Exemplare 
im Aquarium werden sehr lebhaft 

Dabei ist es sehr deutlich erkennbar, da6 in hellen Aquarien das nieder- 

sinkende Sttick von den Tieren mit den Augen wahrgenommen wird. Sobald ein 

17* 



Stuck am Boden liegt, wird es entweder bei zufalliger Beriihrung mit den Bemen 
oder Atitennen von dem Tier gefunden oder es wird nach Veriauf einiger Zeit 
mit Hilfe der Genichsorgane entdeckt. Die Beweise fiir diese Annahmen werde 
ich weiter unten bei der Besprechung der betreffenden Sinnesorgane geben. 

In Monaco fotterte ich die Gameelen metstens mit Fischfleisch, am liebsten 
verwandte ich ganze kleine Exemplare einiger Fischarten, die vielfach zu Koder- 
zwecken gefangen werden (Fig. G). Die Gameelen fahren, wenn sie cinen Nahrungs- 
brocken entdeckt haben, gerade darauf los, indem sie die Scheren weit nach vorn 





Fig. F. Norr 
D Darm. M linden. 
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strecken und tnit den Pleopoden heftige Bewegungen ausfOhren, Die Beute wird 
zuerst mit den groSen Scheren gepackt, dann greift auch das keine Scherenpaar 
zu. Sind mehrere Garneelen im gleichen Aquarium, so hat in den meisten Fallen 
das Tier seine Beute zun4chst gegen die anderen zu verteidigen. Wahrend das 
Tier mit den Scheren das Fischfleisch festhalt, fQhrt es Fluchtbewegungen nach 
rOckwiirts aus. Starke Tiere vermrtgen bei diesen SprQngen kleinere Exemplare, 
die sich am anderen Ende des Nahrungsbrockens festgeklammert haben, mit ach 
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zu reiBen. Hat das Tier durch Flucht in einen anderen Teil dcs Aquariums sich 
seine Beute gesichert, dann setzt es sich an eine ruhige Stelle auf einen Stein, 
in einen Winkel oder auf die WasserableitungsrOhre und beginnt nun zu fressen. 
Es scheint fiir das Tier gleichgliltig zu sein, welche Stellung es dabei einnimmt, 
ob es wagerecht sitzt, den Kopf nach oben oder unten halt: in vielen Fallen 
kann es sich seine Beute vor den anderen Aquariumsinsassen sogar nur dadurch 
sichern, da6 es langere Zeit an der Oberflache des Wassers sich schwimmend 
erhalt. 

Wahrend des Kampfes um die Beute halten auBer den Scherenpaaren auch 
noch die auBeren Kief erf tiBe die Beute fest. Wenn das Tier in Ruhe ist und 
zu fressen beginnt, dann kann man zunachst emsige reibende Arbeit der ersten 
Gnathopoden und der Siagnopoden wahr- 
nehmen, vor allem wirkt dann wohl auch 
die Mandibel mit. Ist die Tatigkeit im 
Gange, dann lassen die Scheren und der 
zweite Gnathopod los (Fig. F). Der Mund 
des Tieres ist weit geOffnet, man sieht ihn 
nach vorn in einem schmalen Spalt aus- 
laufen und erkennt den schwarz pigmen- 
tierten Mundrand. Im Innern sieht man 
den Schlund sich stark erweitern, den 
Magen sich sackartig nach oben und 
hinten vorw5lben und sich ftillen. Man 
hat vielfach direkt den Eindruck, als 
reiche der kleine Fisch an seinem einen 
Ende bis in den Magen hinein. Die Kiefer- 
fuBe schieben und pressen ihn geradezu 
hinein. 

Das weiBe Fischfleisch ist zunachst im Magen noch weiB gefarbt, spater 
treten aber Veranderungen in der Farbe auf, es farbt sich orange oder gelbrot, 
nicht selten kann man auch eine Schwarzfarbung des Mageninhcdtes erkennen. 
Im Anfang, als ich noch ausschlieBlich mit den kleinen Fischchen futterte, war 
ich geneigt, anzunehmen, daB die schwarze Farbe von dem Augenpigment und 
eventuell Peritonesilpigment derselben herzuleiten ware. Doch trat sie auch bei 
anderer Fiittcrung, z. B. mit ganz weiBem Fisch- oder Muschelfleisch auf. Daher 
ist sie wohl auf irgendwelche Stoffwechselvorgange zurilckzufiihren. 

Nach 16 — 18 Stunden ist bei den Tieren, welche wenig gefressen haben, 
der ganze Inhalt des Magens, soweit er wenigstens von auBen erkennbar ist, ver- 
schwunden. Tiere, welche sich sehr vollgefressen haben, brauchen oft tiber 




Fig. G. Vorderteil eines Leandcr 
xiphias, welcher einen kleinen Fisch 
frifit. 



2 Tage, urn den Magen zu leeren. Hat der Magon einmal einen gewissen Grad 
der Fullung erreicht, so beginnen Bewegungswellen ilber seine OberflSche hinzu- 
ziehen. Das Tier zerreibt offenbar mit den im Magen befindlichen Chitinleisten 
die Nahrung. welche mit den MundgliedraaSen nur in grOBere Brocken zerlegt 
worden ist, 

Wenn der Mageninhalt orangegelb, dunkelbraun oder schwarz geworden 
ist, dann beginnen unteriialb des Magens gelb bis dunkelorange gefarbte Organe 
aufzutauchen. Es sind die Leberschlauche, welche sich zu fallen anfangen. Um 
mir noch etwas klarer fiber die Vorgftnge bei der Nahrungsaufnahme zu werden, 
ftttterte ich die Tiere mit gefSrblem Fleisch. Sehr hungrige Tiere nahmen Fleisch 
an, welches mit Lackmus blau gefSrbt war. Nach anderthalb Stunden zeigte sich 
leichte rOtliche Verfarbung. Doch war diese nicht sehr deutlich. 




Fig. H. Vorderteil eioes Leander 
if/, und M, die beiden Ableilungen des Magens. 



leiden Ableilungen des Magens. L Leber. 



icn. Ot Oesophagus. 
: c □. Af^ und M, die 



Mit Indigkarmin gefarbtes {vorher gekochtes) Fischfleisch wurde von den 
hungrigen Tieren ebenfalls angenommen. Es erwies sich das als ein ausgezeich- 
netes Mittel, um die Form des Oesophagus und des Magens festzustellen. Es 
ergibt sich aus den beistehenden Skizzen (Fig. H und I). daB der Oesophagus bis 
zum Mund gefSrbt war, ferner daS der Magen in der Hauptsache aus zwei Teilen 
besteht, einem vorderen etwas engcren und einem hinteren sackformig nach unten 
reichenden. Ist der Magen prall gefullt, so kann man von auBen eine Fort- 
setzung in den Darm nicht erkennen. Der letztere nimmt keine Farbung an. 
Bei einem Tier, welches friscU gefressen hat, sind die Leberschlauche farblos und 
fast ganz durchsichtig. Etwa drei Stunden nach dem Fressen ist der Oesophagus 
nicht mehr blau, sondern mehr gelblich gcfarbt, der Magen ist deutlich abge- 
grenzt, sehr dunkelblau gefarbt. Ueber den Magen ziehen von vom-oben nach 
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hinten-unten peristaltische Wellen, die Leberlappen unter dem Magen beginnen sich 
zu f arben ; sie sind zunadist noch bla£blau, werden aber allmSJilich dunkler gef clrbt. 
Hinter dem Magen liegt ein Abschnitt des Darms, der angeschwollen und auf- 
fallend weiBgelb gefarbt ist. SpS-ter tritt die im Magen befindliche Masse in den 
Darm tiber, im Darm ist aber keine Blaufdrbung mehr erkennbar. Nach zwei 
Tagen ist der Magen noch blau gefarbt. er enthalt aber scheinbar nur noch 
Flussigkeit. 

Schwankungen in der Blaufarbung der Gewebe glaubte ich bei meinen 
ersten Versuchen auf den EinfluB des Indigkarmins zuruckfilhren zu mQssen. 
Bei einigen der gefiitterten Exemplare wurde die Blaufarbung an Antennen, 
Rostrum und Schwanzflache sehr intensiv. Nach den Erfahrungen, welche ich 
im FriShjahr 19 10 gewonneu habe, glaube ich jedoch, diese Blaufarbung auf das 
blaue Pigment zuriickfiihren zu miissen, welches in gelOster Form in den Ge- 
weben in vermehrter Menge aufgetreten war. Die Ursachen dieser Vermehrung 
versuchte ich im Jahre 1909 noch nicht zu kontroUieren. 

Die Faeces treten in Form von kleinen wurstfOrmigen Partikelchen aus dem 
Darm hervor, sie sind sehr locker und werden bei den Wasserbewegungen sehr 
schnell zerst5rt 

Einmal konnte ich bei einem Exemplar von Leander treillanus einen sehr 
merkwiirdigen Vorgang beobachten : das Tier erbrach sich namlich. Es war ein 
Tier, welchem zu bestimmten Experimenten die Geifiel der i. Antennen amputiert 
worden war. Am vierten Tag nach der Operation sa6 das Tier still am Boden 
des Aquariums. Es hatte einige Tage vorher gefressen und wie eille Individuen 
(etwa 48 Stunden nach der Nahrungsaufnahme) hatte es den Magen mit einer 
roten Masse erfiillt Unter Kontraktionsbewegungen des Magens wurde diese 
Masse in wenigen Augenblicken vollstandig ausgespien und von dem Tier mit 
den Gnathopoden und den Putzscheren emsig weggeputzt 

Die Masse ahnelte unter dem Mikroskope einem GewOlle, es waren allerhand 
Brocken und Faden darunter. Letztere sahen voUkommen wie Crustaceenhaare 
aus, sie waren hohl und gefiedert. Das Exemplar war nicht in einer Hautungs- 
periode. 



15. Benehmen der normalen Gameelen beim Auffinden der 

Nahrung. 

Wirft man ein Stuck Fischfleisch in ein Aquarium, in welchem sich mehrere 
Garneelen befinden, so wird dasselbe sehr oft schon wahrend es zu Boden nieder- 
sinkt, von den Garneelen wahrgenommen und gefafit. Das kann unter zwei Be- 
dingungen geschehen. Im ersten Fall erfolgt die Wahrnehmung durch Beriihrung. 



Das Stuck Fleisch beriihrt im Niedersinken eine der langen AntennengeiBeln 
Oder ein Bein des Krebses. 1st das Tier hungrig, so fahrt es sofort auf die 
berOhrte Stelle los und ergreift das Fleischstttck. Ein anderer Fall ist etwas 
schwieriger in seinen ZusammenhSngen aufzuklaren. Das Stuck Fleisch wird oft 
schon erfafit, ehe es durch eine Beriihrung einen Reiz auf das Tier ausgetibt 
haben konnte. Wahrend es fallt, werden die in der Nahe befindlichen Tiere un- 
ruhig, begfinnen zu schwimmen und fahren direkt auf die Nahrung los. Dieses 
Benehmen ist am besten zu beobachten, wenn die Aquarien hellem Licht aus- 
gesetzt sind und klares Wasser enthalten. In Dammerung oder in Aquarien mit 
getriibtem Wasser erfolgt diese Reaktion nicht 

Man hat daher den Eindruck, als sei die von der Nahrung ausgehende 
Reizung durch das Auge vermittelt. An sich ware es ja nicht ausgeschlossen, 
da6 der im Wasser sich bewegende Nahrungsbrocken einen Reiz anderer Art, 
etwa einen mechanischen Reiz, auf das Tier austibte. Da zudem fruhere Unter- 
sucher angaben, dafi bei den Garneelen d«is Auge zur Wahrnehmung der Nahrung 
eine sehr untergeordnete Rolle spiele, so war es nOtig, genauere Experimente 
vorzunehmen. 

Ebenso war es notwendig, die Reizbarkeit durch chemische Substanzen einer 
genaueren Prufung zu unterziehen. Ist nSmlich ein Stiick Fleisch, ohne zunS^chst 
eine Reaktion bei den Tieren hervorzurufen, auf den Boden des Aquariums 
gesunken, so bleibt es oft langere Zeit liegen, ohne gefunden zu werden. Bewegen 
sich die Tiere aus irgendwelchen Griinden, dann kann es geschehen, dafi eines 
Oder dels andere zufSllig mit Antennen oder Beinen an das Stiick stofit. Dann 
schieBt es geradlinig darauf los und packt es. Bewegen sich die Tiere jedoch nicht, 
so vergehen in kleinen Aquarien mindestens 3—5 Minuten, ehe eine Reaktion ein- 
tritt Dann erfolgen plotzlieh Bewegungen mit samtlichen Antennen, und auch ohne 
dafi eine davon beriihrt hatte, stiirzt sich das Tier auf das Fleisch los und ergreift es. 
Man hat also den Eindruck, dafi der Reiz, welcher das Tier zu seinen Bewegungen 
veranlafite, durch allmShlich von dem Fleischstiick aus diffundierende chemische 
Substanzen ausgelOst sei. Doch gibt die blofie Beobachtung keine Gewifiheit und 
es bleibt die Frage offen, ob die chemische Reizbarkeit einem besonderen Organ 
zukommt, usw. Auch zeigen sich im Benehmen der Tiere einige Besonderheiten, 
welche eine eingehendere Untersuchung wQnschenswert erscheinen lassen. Um 
eine solche durchzufiihren, erweist es sich als zweckmafiig, einzelne Organe der 
Tiere zu amputieren, um die in dieser Weise verloren gegangenen Organe auf ihre 
Besonderheiten zu untersuchen. 
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16. Verhalten der operierten Tiere. 

Es ist vorteilhaft, einige Besonderheiten im Benehmen der operierten Tiere 
zusammenfassend zu schildern, um spater Wiederholungen zu vermeiden. Ich babe 
den Garneelen bei einer groBen Zahl von Versuchen die verschiedensten Teile 
amputiert, Augen, Antennen, Schwanzflossen, Beine des Thorax und Abdomens, 
Rostrum usw. Im allgemeinen stellte sich dabei heraus, dafi Leander xiphias 
die Operation viel besser tibersteht als Leander treillanus. Bei weitem die Mehr- 
zahl der Exemplare von ersterer Art blieb gut am Leben, wahrend von der 
zweiten Art sehr viele starben, die einen gleich nach der Operation, die anderen 
in den ersten darauf folgenden Stunden oder Tagen. Doch es gelang mir auch, 
Exemplare von Leander treillanus nach der Operation dauernd am Leben zu 
erhcdten und zu Experimenten zu verwenden. 

Bringt man die operierten Individuen ins Aquarium zuriick, so filhren sie 
zunachst sehr lebhafte Bewegungen aus, sie schieBen unter RiickstoBbewegungen 
im Wasser umher, setzen sich aber dann nach einiger Zeit ruhig am Boden nieder. 
Nicht in edlen Fallen erfolgt die Reaktion auf die Operation in gleicher Weise. 
Die Verschiedenheiten mussen wohl auf der Art der Verletzungen, die das Tier 
bei der Operation erlitten hat, beruhen. Wahrend die Mehrzahl der Exemplare 
von Leander xiphias sich rasch beruhigte, benahmen sich vor allem die im Marz 19 10 
operierten Exemplare von Leander treillanus sehr auffallend, sie schossen zuerst 
mehrmals hin und her, dann roUten sie um die Langsachse. lieBen sich nicht auf 
den Boden nieder, sondem schwammen viel im freien Wasser. Zum Teil bohrten 
sie sich immer wieder mit dem Kopf in den Sand. Als nach einiger Zeit Be- 
ruhigung eintrat, zeigten sich sehr ge^nderte Bewegungen. Die Tiere fielen leicht 
um, lagen zeitweise auf der Seite und schwammen immer wieder. AUe Exem- 
plare, welche sich so benahmen, starben innerhsilb von spatestens 24 Stunden. 

Ich habe schon frtiher erwahnt, dafi alle Tiere, welche operiert worden 
waren, eine merkwiirdige Triibung ihrer Muskeln und des Bluts erkennen liefien 
(p. 223). Uebrigens war das auch bei Exemplaren der Fall, welche man, ohne sie 
zu operieren, eine Zeitlang aufierhalb des Wassers gehabt hatte. Erwahnt ist 
ferner auch schon die Farbenveranderung bei den Individuen, denen die Augen 
amputiert waren (p. 236). 

Haben die Tiere nach der Operation sich beruhigt, so sieht man aus den 
Wunden Blut herausfliefien, man erkennt dasselbe trotz seiner Durchsichtigkeit 
an den Schlieren, die es im Wasser bildet. Die Tiere fahren mit den Scheren 
und Putzscheren immer wieder an die Wunden hin. Ist die Wunde einigermafien 
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giinstig angebracht, so h6rt das Bluten sehr bald auf. Solche Tiere erholen 
sich stets. 

Je nach der Art der Operation nehmen nun die Tiere im Aquarium ganz 
verschiedene Stellungen an, auch fiihren sie verschiedene Arten von Beweg^ngen 
aus. Die Einzelheiten daruber werden wir bei der Besprechung der einzelnen 
Organe erOrtern mussen. 

Ich habe stets dcimach getrachtet, meine Beobachtungen nur an Tieren durch- 
zufuhren, welche sich von dem Schock der Operation wieder erholt batten. Ich 
habe daher die Beobachtungen meist erst mehrere Tage nach der Operation be- 
gonnen. Es ist bekannt, da6 die dekapoden Krebse verloren gegangene Teile 
sehr gut zu regenerieren vermOgen. Erste Anssltze zur Regeneration waren daher 
in einzelnen Fallen bei den von mir lange beobachteten Individuen wohl schon 
vorhanden. Die vollkommene Regeneration der Organe, also z. B. der Augen 
Oder Antennen, geht nur mit Hilfe von mehreren Hautungen vor sich und erfordert 
mehrere Monate. Ich kann daher damit rechnen, da6 selbst bei den Individuen, 
mit denen ich 3 — 5 Wochen nach der Operation Versuche anstellte, keine nennens- 
werten Teile der amputierten Organe regeneriert waren. Ich habe mich flberdies 
stets durch sorgfaltige Untersuchung von dieser Tatsache iiberzeugft, fur welche 
aufierdem der Ausfall der Experimente sprach. 

Damit Tiere nach der Operation so lange leben, mu6 man sie sorgfaltig 
fiittern. Wir werden unten sehen, dafi ein groBer Teil der Experimente in der 
Futterung der Versuchstiere gipfelte. Nicht immer gelingt es aber ohne weiteres, 
die operierten Tiere zu futtern. Nach manchen Operationen sind sie sehr schwer 
zur Annahme von Nahrung zu bringen. Man mu6 dann zu allerlei Kunstgriffen 
greifen, wie sie jeder Tierpfleger sich angewOhnt So lassen sich die Tiere z. B. 
in manchen Fallen wieder ans Fressen gewOhnen, indem man ihnen in den ersten 
Tagen das Futter geradezu in den Mund stopft. Doch sind manche Tiere nicht 
zu retten. Die Operation kann sie oft so krank machen, dafi sie nicht mehr 
fressen, obwohl sie viele Tage noch leben. Eine Abneigung gegen Nahrungs- 
aufnahme zeigt sich ja auch bei alien Individuen um die Zeit der Hautung. Hat 
man nun zufallig solche zur Operation verwendet, so zeigen sie eine auffallende 
Reaktionslosigkeit, welche man leicht versucht sein kdnnte, auf das Konto der 
Operation zu schieben. Solche operierte Tiere gehen auch sehr leicht wahrend 
der Hautung ein. Ich habe fast stets die Verwendung solcher Tiere zu den Ex- 
perimenten vermieden. Meine Versuchstiere hatten stets die Operation gut uber- 
standen und hatten wieder zu fressen begonnen. 
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17. Photorezeption bei den Leanderarten. 

Die Lichtreize werden bei den dekapoden Krebsen durch die Facettenaugen 
vermittelt, und wir wissen nichts von einer Reizbarkeit anderer KOrperteile durch 
das Licht Ich habe schon oben erw^hnt, da6 Exemplare von Leander xiphias 
und treillanus, welche man in' ein gewOhnliches Aquarium gebracht hat, keine 
Reaktion auf die Richtung des Lichteinfalls erkennen lassen. AUe Versuche, die 
ich im Aiifang in den groBen Aquarien anstellte, um mir Einblick in die Licht- 
reaktionen zu verschaffen, waren vergeblich. Ich machte Versuche im Dunkel- 
zimmer, indem ich bald von der einen, bald von der anderen Seite, bcdd von 
oben, bald durch den durchsichtigen Boden des Aquariums elektrisches Licht 
einfallen lieB. In keinem Fall zeigte sich eine deutliche Reaktion. Erst als ich 
einmal Exemplare von Leander, um sie abzubilden, in ein ganz schmailes GefaB 
brachte, zeigten sich Reaktionen, die mir den AnlaB zu weiteren Experimenten 
gaben. 




Fig. K. Orientierung von Leander xiphias zum Licht. Das Licht f^llt in der Richtung 
des Pfeils ein. Das Tier halt den Kopf von der Lichtquelle abgewandt, dagegen die Augenstiele so weit 
zuriickgeklappt, dafi die Augen dem Licht zugekehrt sind. 

Wurden die Tiere n^mlich in dem engen Gefafi so aufgestellt, daB ihr Kopf 
nach der dunklen Seite des Zimmers gerichtet war, so miihten sie sich so lange 
ab, bis es ihnen gelang, sich nach der Lichtseite umzudrehen. Ich brachte sie 
darauf in ein langes schmales Aquarium, welches ich ganz mit schwarzem Papier 
eingeschlossen hatte, so dafi nur durch zwei kleine Klappen an den entgegen- 
gesetzten Schmalseiten Licht einfallen konnte. Es zeigte sich nun, da6 die Tiere, 
wenn man sie mit dem Kopf gegen die dunkle Seite des Aquariums aufgestellt 
hatte, bei Lichteinfall von hinten ihre Stielaugen so weit wie mOglich nach hinten 
bogen, so daB eine mOglichst groBe Oberflache derselben dem Lichte zugewandt 
war (Fig. K). So konnten sie oft stundenlang sitzen bleiben. Es scheint aber, da6 
sie nur dann mit Hilfe der Augeneinstellung zu einer Ruhelage gelangen, wenn 
ganz bestimmte Voraussetzungen gegeben sind. KOnnen sie ihre Augen nicht 
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parallel dem Lichteinfall stellen, oder nimmt die Intensitat des Lichtes ab, so 
drehen sie sich vollkommen um und nahem sich der Stelle des Lichteinfetlls. 
In der Mehrzahl der Falle drehen sie sich iibrigens sogleich, wenn das einfallende 
Licht sie trifft, nach dessen Einfallsstelle um. Man kann sie beliebig sich hin 
und her drehen lassen, indem man das Licht bald von der einen, bald von der 
anderen Seite einfallen ISBt. Wir sehen also, da6 bei geeigneter Versuchsanordnung 
auch diese hochentwickelten Tiere einen ausgesprochenen Phototropismus zeigen. 

Es fragt sich nun, warum die gleichen Individuen in den groBen Aquarien 
keine zum Licht gerichtete Stellung erkennen lassen. Wir kOnnen diese Er- 
scheinung wohl mit Sicherheit auf das von den Wanden des Aquariums 
reflektierte Licht zuriickfuhren. Aus den Untersuchungen von Parker u. a. hat 
sich ergeben, da6 die Tiere mit Facettenaugen sich immer so orientieren, daiJ die 
GroBe und die Verteilung von hellen und dunklen FlSlchen in ihrer Umgebung 
ihre Stellung beeinflussen. Speziell bei Experimenten, welche mit Schmetter- 
lingen angestellt wurden, zeigte sich, daS weniger die Intensitslt des Lichtes als 
die GrOfie der beleuchteten Flachen fur die Einstellung der Tiere den Ausschlag 
gibt. Offenbar handelt es sich bei Leander um dieselbe Erscheinung. In den 
grofien Aquarien orientiert er sich jeweils nach der ihm nUchsten Wand, da ja 
alle Wande des Aquariums ungefahr gleich grofie reflektiefende Flachen darstellen. 
Untersuchte ich die Tiere in den kleinen schmalen Aquarien, so verhielten sich 
die Exemplare verschieden je nach der Form der angewandten GefaBe. In Gefafien 
mit abgerundeten Schmalseiten stellten sie sich stets nach der Seite des Licht- 
einfalls, in GefaBen mit parallelen Seiten, deren Riickseite also das Licht voll 
reflektieren konnte, stellten sie sich fast ebenso oft zum Lichte ein als gegen 
das Licht Weitere Untersuchungen uber diese Erscheinung sind im Gang. 

Bei meinen Versuchen hat sich keine deutliche Reizbarkeit gegeniiber Be- 
leuchtung und Beschattung erkennen lassen. Vor alien Dingen zeigten die Tiere 
vi^eder eine ausgesprochene Tendenz zum Aufsuchen des Schattens, noch eine 
solche zum Licht. Bei plotzlicher greller Belichtung erfolgt keine Reaktion. 
Bei plOtzlicher Beschattung tritt eine solche jedoch ein; sie ist allerdings sehr 
schwach und besteht nur in der AnnsJime der Bereitschaftsstellung. 

Sehr deutliche Reaktion en erfolgen jedoch auf sich bewegende beleuchtete 
Gegenstande. Man kann dies schon konstatieren, wenn man ans Aquarium her- 
antritt, oder mit der Hand, einem Tuch, einem Stiick Papier eine Bewegung in 
der Nahe des Aquariums ausfilhrt. Dann gehen edle Tiere in die Bereitschafts- 
stellung iiber, alle Antennen werden erhoben. Es ist ein sehr eigenartiger An- 
blick, der sich einem darbietet, wenn man sich einem Aquarium nahert, in dessen 
einer Ecke sich zahlreiche Garneelen zusammengedrangt haben. Dann erheben 
sich mit einem Schlag die Antennen aller dieser Tiere und strecken sich wie ein 
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Aehrenfeld dem nahenden Objekt entgegen. Sind die Bewegungen, welche man 
ausfiihrt, intensiver, oder nahert man sich den Tieren noch stSrker, so erfolgt 
sogar der Aufbaumereflex. Es ist wohl kein Zweifel, daS die Reaktjon durch 
die Augen vermittelt wird, denn sie erfolgt auch auf Reizung durch das Glas 
des Aquariums hindurch. Es laBt sich sogar deutlich erkennen, da6 die Tiere 
kleinen Gegenstanden, welche man in der NShe des Aquariums bewegt, mit ihren 
eigenen Bewegungen folgen. Die Uebereinstimmung in der Bewegung ist nicht 
so eklatant wie in dem gleich nachher zu beschreibenden Fall bei Gsilathea, aber 
sie ist immerhin sehr deutlich. Kleine viereckige Papierstiickchen werden von 
den Leanderarten sehr gut wahrgenommen, auch wenn man sie auBerhalb des 
Aquariums an den Tieren vorbeibeweg^ Verwendet man zu den Versuchen 
kleine weiBe Kartonblattchen, so erfolgt Reaktion, wenn man Blattchen von 
2 qcm GrOfie in einer Entfernung von etwa 30 cm an den Tieren vorbeibewegt. 
Ist das Blattchen nur i qcm groB, so erfolgt die Reaktion erst bei einer Distanz 
von- nur 15 cm. 

Diese Tatsachen bestarken mich in der Auffassung, daB die Leanderarten 
entgegen friiheren Angaben ihre Nahrung auch mit den Augen wahmehmen. 
Es geht letzteres femer aus meinen Fiitterungsversuchen hervor. Ich habe schon 
oben geschildert, wie die Garneelen, besonders wenn sie hungrig sich, sich einem 
in das Aquarium geworfenen Stuck Fleisch gegeniiber verhalten. Sie schwimmen 
darauf los und fassen es, noch ehe es den Boden erreicht hat Ist das Stuck 
hinter einem Tier oder in grOBerer Entfernung vor ihm niedergefallen, so wird 
es in der Regel nicht genommen, ehe es durch einen anderen Reiz auf das Tier 
gewirkt hat. Eine Ausnahme davon machten Falle, in denen die Fleischstticke 
ganz hell von der Sonne beschienen waren. In einem solchen Fall lockten sie 
die Tiere auch aus etwas grOBerer Entfernung heran. 

Aus meinen Versuchen geht hervor, daB sich bewegende Gegenst^nde von 
den Tieren sicher mit den Augen wahrgenommen werden , daB ruhende hell 
beleuchtete Gegenstande wahrscheinlich Wcihrgenommen werden. 

DaB jene erste Reaktion auf das einfallende Sttick Nahrung tats^chlich auf 
die Augen zuriickzufiihren ist, dafiir sind die Versuche mit augenlosen Exemplaren 
ein gfuter Beleg. Tiere, denen die Augen amputiert waren, benahmen sich viel- 
fach sehr eigenartig, sie zeigten natiirlich keinerlei Einstellung zum Licht, manche 
Individuen zeigten zunachst eine sehr erhOhte Beweglichkeit, sie hatten nicht 
mehr die ausgesprochene Tendenz, sich in den Ecken des Aquariums aufzuhalten, 
vielmehr schwammen sie in auffallender Weise immerfort mit weit ausgestreckten 
Antennen an der Oberflache. Manchmal kam es vor, daB sie dabei den Bauch 
nach oben drehten. Sie schwammen sehr viel anhaltender als es je bei normalen 
Exemplaren vorkommt Oft blieben sie fast eine Stunde lang schwebend, dabei 
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war die Zahl der Pleopodenschlage gegeniiber der Normalzahl nicht vermehrt. 
Es erfolgten ca. 60 Schlage in 33 Sekunden. Die Tiere waren geradezu aus 
Nektontieren zu Planktontieren geworden, sie schwammen offenbar bis zur voll- 
kommenen Ermiidung und lieBen sich dann auf den Boden nieder. Solche Indi- 
viduen waren aufierordentlich reizbar gegen Erschiitterung. Wahrend nomieile 
Individuen auf Erschiitterungen kaum reagieren, erfolgte bei diesen operierten 
Individuen auf einen Stoi8 gegen den Tisch deutliche Fluchtreaktion und das 
umherschwimmende Tier fiihrte auf einen solchen Sto6 bin Riickwartssprunge 
aus, und zwar gleich mehrere hintereinander. 

Andere Individuen waren nach der Blendung auffallend ruhig, sie saBen 
fast immer an einer Stelle am Boden, gingen und schwammen kaum und waren 
oft stundenlang und tagelang an derselben Stelle zu finden. Dabei haben sie 
gew6hnlich das Abdomen etwas eingeschlagen und die GliedmatJen in krampf- 
hafter Stellung. Solche Individuen fressen viel schlechter als die Formen, die 
beweglicher bleiben, aber auch sie kann man wochenlang am Leben erhalten. 

Auf alle die vorher angefiihrten Reize reagieren geblendete Individuen 
nicht mehr, es erfolgen keine Bewegimgen mehr auf Schattenreize. Grofie helle 
Objekte, welche in ihrer Nahe hin und her bewegt werden, iiben gar keinen 
EinfluB aus. Nahrung, welche man ins Aquarium wirft, und welche dicht vor 
ihnen niederfallt, sie fast bertihrend, wird zunachst nicht bemerkt. Alle diese 
Erfahrungen weisen darauf hin, daU die Augen im Leben dieser Tiere eine nicht 
unwesentliche RoUe spielen. 

Es sei schlieBlich hier noch einer eigenartigen Beobachtung gedacht, welche 
ich an Tieren machen konnte, welche frisch in hdlbeleuchtete mittelgroBe 
Zimmeraqucirien gebracht worden waren. Diese Tiere schwammen an den 
Wanden des Aquariums immerfort ruhelos hin und her wie Raubtiere im K^ig. 
Man konnte sich dem Eindruck nicht entziehen, da6 es ihr eigenes Spiegelbild 
war, das als Reiz auf sie wirkte. In welcher Weise dies mOglich ist, mufi erst 
gerlauer untersucht werden. 

18. Vergleichende Untersuchungen fiber die Photorezeption 
bei einigen Dekapbden aus verschiedenen Meerestiefen. 

Den Ausgangspunkt zu meinen ganzen Untersuchungen uber die Biologic 
der behandelten Formen hatte Versuche mit Tiefseetieren gebildet Einige der 
gewonnenen Resultate, welche ihre richtige Beleuchtung erst durch die Bertick- 
sichtigung der an den Leanderarten ermittelten Tatsachen erhalten, sollen hier in 
Ktirze berichtet werden. 

Im Friihling 1909 gelang es uns auf der Hohe von Mentone aus einer Tiefe 
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von 500 m eine Form mit rudimentaren Augen zu dredgen. Es war dies 
Calliaxis adriatica Hell., welche dort in dickem, klebrigem, schleimigem 
Schlamm lebte. Es gelang mir, dieses Tier 5 Tage lang am Leben zu erhalten und 
wahrend dieser Zeit eine grOBere Anzahl von Experimenten mit ihm durchzufiihren. 

Das Tier hat voUkommen rudimentSre Augen, es ist keine Spur von 
Facettierung an den Stummeln, welche leicht rOtlich gefarbt sind, erkennbar. 
Offenbar gehOrt das Tier zu denjenigen Formen, welche trotz der relativ geringen 
Tiefe ihres Vorkommens infolge ihrer wiihlenden Lebensweise die Augen ver- 
loren haben. In dem Glasgefafi, in welchem ich es untergebracht hatte, fiihrte 
es unablassig Wanderbewegungen am Boden aus, dabei g^ng es vorw^rts und 
rtickwarts, meist aber vorwarts. Es war am ganzen Korper mit langen Tast- 
haaren bedeckt und erwies sich als sehr empfindlich gegen Wasserbewegxmgen. 
Bewegte man irgendeinen Gegenstand in seiner Nahe ganz leise im Wasser, so 
erfolgte Flucht durch RiickstoS, das gleiche geschah, wenn man das Tier mit 
einem Glasstab leise beriihrte. 

Bewegung von irgendwelchen Gegenstanden in der Nahe des Tieres fiihrte, 
wenn keine Wasserbewegung eintrat, zu keiner Reaktion, eingeworfene Nahrung 
wurde erst nach lingerer Zeit, offenbar mit Hilfe der Geruchsorgane, wahr- 
genommen. Das Tier wanderte weder zum Licht noch vom Lichte fort, und 
zwar zeigte sich das sowohl im Tageslicht, als auch bei den verschiedenen Licht- 
arten, welche ich in der Dunkelkammer auf das Tier einwirken liefi. Weder bei 
Belichtung noch bei Beschattung fiihrt das Tier Fluchtreaktionen aus. 

Nur eine einzige Erscheinung zeigte, daB Calliaxis iiberhaupt noch auf Licht 
reagiert Wenn ich es bei seinen ruhelosen Wanderungen plotzlich grell be- 
lichtete, dann hOrte es manchmal mit der Bewegung auf, um bei Verdunklung 
seine Wanderung im fruheren Tempo fortzusetzen. Aus diesen Beobachtungen 
geht hervor, da6 die morphologische Rudimentierung des Auges einen ent- 
sprechenden Ruckgang der Funktionen dieses Organes zur Folge hat, wie das 
nicht anders zu erwarten war. 

In Japan hatte ich Gelegenheit, Exemplare jener interessanten Cyclodo- 
rippe uncifera Ortm. lebend zu untersuchen, iiber deren Augen ich friiher 
eingehende Mitteilungen gemacht habe (DOFLEIN 1905 und 1906). Dieses Tier, 
dessen Augen sich in einem mittleren Zustand der Riickbildung befinden, zeigte 
immerhin noch deutliche Reaktionen auf Belichtung. Es verbarg sich in den 
dunklen Schlupfwankeln, welche ihm die gleichzeitig erbeuteten TierstOcke dar- 
boten. Die Augenstiele sind bei diesem Tier noch beweglich; man erkennt im 
Innern des Auges rotes Pigment. Die Augenstiele reagieren nun auf Belichtung 
durch zuckende Bewegung, doch erfolgt keine Reaktion auf irgendwelche 
Gegenstande, die sich in der Nahe des Tieres bewegen. 
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Wahrend wir also auch in diesem Falle eine den morphologischen Verhalt- 
nlssen entsprechende Herabsetzung der Funktion feststellen kOnnen, soil das 
nachfolgende Beispiel dazu dienen zu zeigen, dafi in einem morphologisch hoch- 
entwickelten Auge sich Funktionen vollziehen miissen, die weit iiber das hinaus- 
gehen, was wir bisher kennen gelernt haben. Die in geringen Tiefen wohnenden 
Arten der Gattung G a 1 a t h e a besitzen groBe facettenreiche Augen. Die Oberflache 
der Cornea des Gesamtauges ist bei ihnen sehr betr^chtlich, die Einzelfacetten 
sind sehr klein und in sehr groBer Anzahl vorhanden und damit sind nach Exner 
die Voraussetzungen ftir das Zustandekommen eines scharfen Bildes in diesen 
Augen gegeben. Tats^chlich reagieren die Galatheen auf Gesichtseindrucke in 
auBerordentlich feiner Weise. Sie benehmen sich im Aquarium ganz anders wie 
die meisten bisher behandelten Crustaceen, sie sind sehr schreckhaft und schwimmen 
bei irgendwelchen Ver^nderungen in ihrer Umgebung aufgeregt plotzlich hin und 
her. Wenn sie eine Hohlung oder eine Spalte in den Felsen des Aquariums 
entdecken kOnnen, so suchen sie sie mit Vorliebe als Schlupfwinkel auf und 
reagieren, wahrend sie scheinbar vollkommen ruhig und unbeeinfluBt dasitzen, 
auf alle Veranderungen in ihrer Umgebung. Da6 bewegte Gegenstande von ihnen 
wahrgenommen worden sind, erkennt man auf das deutlichste an den Bewegungen, 
die sie selbst mit ihren beiden Antennenpaaren ausfuhren. 

Bewegt sich irgendetwas in der Na.he des Tieres, so erfolgen zuckende 
Bewegungen mit den inneren und auiSeren Antennen. Bewegt sich der betreffende 
Gegenstand sehr heftig, so schlieflen sich daran Schreckbewegungen an; diese 
bestehen in einem Vor- oder Riickwartsschieben des KOrpers, Aufrichtung 
des Kopfendes und weitem Oeffnen der Scheren. Bei fortgesetzter Reizung er- 
folgt dann Flucht durch RiickstoBschwimmen. All diese Vorg2,nge unterscheiden 
sich nicht wesentlich von dem, was man bei anderen Krebsen beobachten kann. 
Die Galatheen haben aber eine Eigentumlichkeit, welche sehr auffallend ist Sie 
folgen namlich alien bewegten Gegenstanden mit der auf der entsprechenden 
Seite befindlichen auBeren Antenne. Die lange AntennengeiBel bewegt sich wie 
ein Stab entsprechend der Bewegung des betreffenden Gegenstandes, bleibt der- 
selbe stehen, so bleibt auch die Antenne stehen, indem sie ganz genau auf ihn 
deutet. So verfolgt eine Galathee eine vorilberschwimmende Garneele oder einen 
Fisch mit ihren langen Antennenfaden und ebenso reagiert sie z. B. jedesmal, 
wenn ein Mensch an das Aquarium herantritt. 

Man kOnnte ja zunSchst vermuten, da6 irgendwelche von den Augen un- 
abh^lngige Funktionen, etwa Tastempfindungen, ftir die merkwtirdige Erscheinung 
verantwordich waren. DaB dies nicht der Fall ist, wird dadurch bewiesen, daB 
auch alle auBerhalb des Wassers sich vorbeibewegenden Objekte die gleiche Reaktion 
zur Folge haben. Bewegte sich z. B. meine Hand auBerhalb des Aquariums auf 
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und ab, so erfolgte die Wahrnehmung durch die Scheiben des Aquariums hin- 
durch. Ebenso erfolgte prompte Reaktion auf Bewegung eines Handtuchs oder 
Papierblatts; jedesmal antwortete das Tier, indem es mit den aufieren Antennen 
genau in der Richtung des betreffenden Gegenstandes deutete und gleichzeitig 
lebhaft zuckende Bewegungen mit den inneren Antennen ausfiihrte. 

Wir haben hier also ein ganz ungewohnlich gunstiges Versuchsobjekt vor 
uns, an dem wir uns Sicherheit iiber die Funktionen der Sehorgane verschaffen 
kOnnen. Meine Versuche, die darauf abzielten, die Leistungafahigkeit des Gala- 




Fig. L. Signalreaktion einer Galathea squamosa auf optische Reize. Das Blattchen 
am Draht a wird in die Stellung b gebracht, die Antennen folgen in der Richtung, indem sic von der 
durch die volien Linicn angegebenen Stellung in die durch die punktierten Linien angedeutete ubei^ehen. 

theidenauges mit mOglichster Sicherheit festzustellen, sind iiber die ersten Anfange 
noch nicht hinausgediehen ; immerhin verlohnt es sich, einige Angaben zu machen. 
Selbst sehr groBe Gegenstande lOsen in einem Abstand, der tiber 1V2 ni hinaus- 
geht, keine Reaktionen mehr aus. Um mir nun genauere Daten iiber die Ent- 
fernungen, in denen Objekte von bestimmter GrOBe noch eine Reaktion auslOsen, 
zu verschaffen, machte ich von folgender Versuchsanordnung Gebrauch. Ich be- 
festigte an starren Drahten quadratische Kartonblattchen von bestimmter GrOBe, 

Hertwiff-FeftKhrift. III. 1 8 
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diese bewegte ich innerhalb und auBerhalb des Wassers an den Tieren vorbei 
und konnte folgendes feststellen : Blattchen von 2 qcm GroBe batten eine Reaktion 
noch auf eine Entfernung von ca. 40 cm zur Folge. War das Blattchen nur 
I qcm gro6, so signalisierte das Tier seine Wahrnehmung nur bei einer Entfernung 
von ca. 25 cm. Verringerte man die GroBe des Blattchens auf V2 qcm, so er- 
folg^e Wahrnehmung erst in einer Entfernung von ca. 10 cm. 

Die Reaktion erfolgt so prompt, da6 die AntennengeiBel schon auf das 
Blattchen deutet, w^rend es sich an die Galathee heranbewegt Die Antenne 
folgt bei der Bewegung dem Blattchen, doch wird weiterhin auch auf den in Ruhe 
befindlichen Gegenstand gedeutet. 

Diese Versuche zeigen, wie giinstig die Galatheen fiir die Untersuchung der 
Leistungsfahigkeit der Facettenaugen sind. Ich habe noch eine Anzahl von Ver- 
suchen unternommen, welche aber erst spater, wenn sie in g^66erem Umfange 
fortgesetzt worden sind, mitgeteilt werden soUen. So ergibt sich ein Unterschied 
in den Reaktionen je nach der Farbe der Kartonblattchen. 

AuBer den Gtilatheen zeigen auch andere Crustaceen solche Signalreaktionen, 
vor alien Dingen habe ich sie bei Paguriden beobachtet, aber keine Form hat 
sich 2ils so giinstig erwiesen wie die Galatheiden. 

19. Versuche zur Analyse der Chemorezeption. 

Es wird in der neueren Zeit im allgemeinen angenommen, daB bei Wassertieren 
nur eine Form der Chemorezeption vorkommt, welche man mit dem Geschmackssinn 
der Lufttiere vergleicht. Man geht dabei von der Annahme aus, daB die Reizwirkung 
durch chemische Verbindungen im Wasser stets durch gelOste Stoffe vermittelt wird, 
und da der Geschmackssinn auf den gleichen Reizwirkungen beruht, so nimmt 
man an, daB die im Wasser lebenden Tiere nur in einer dem Geschmackssinn 
ahnlichen Weise chemisch reizbar sind. Ich bin von den theorethischen Grund- 
lagen dieser Annahme nicht iiberzeugt. Wir wissen ja sehr wenig uber den 
Geruchsvorgang bei den Luftbewohnern, es wird aber wohl berechtigt sein, an- 
zunehmen, daB fiir den Geruchssinn die Wahrnehmung von Substanzen spezifisch 
sei, die sich in gasfOrmigem Zustand befinden oder die sich nach Art von Ema- 
nationen im Raum verbreiten kOnnen. Auch solche Substanzen setzen aber zu 
ihrer Wahrnehmung eine feuchte Oberflache des Geruchsorganes voraus, dies 
gilt wenigstens fiir diejenigen Organismen, bei denen der Geruchssinn genauer 
untersucht ist Es darf also wohl angenommen werden, daB die wahrgenommenen 
Stoffe in LOsung iibergefuhrt werden, ehe sie den Reiz auf die Nervenendigungen 
ausiiben. Es wiirde also in dieser Beziehung die Verschiedenheit zwischen Luft 
und Wasser bewohnenden Organismen keine prinzipielle sein. Da nun trotz dieser 
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Uebereinstimmung bei Luft und Wasser bewohnenden Organismen getrennte 
Chemorezeptionsorgane fiir Geschmack und Geruch vorhanden sind, so z. B. 
bei den Wirbeltieren, so liegt es nahe, allgemein an eine Verschiedenheit der 
chemorezeptorischen Funktionen zu denken. Es ware durchaus nicht unmOglich, 
da6 ein besonderes Organ existiert, fiir Fernwaihrnehmungen, oder besser gesagt, 
ftir Wahmehmungen sehr fein verteilter Substanz, die von entfemten Gegen- 
standen ausgeht DemgegenQber wurde das Geschmacksorgan die RoUe haben, 
in unmittelbarer Nahe befindliche, vom Tier direkt beruhrte Substanzen nach 
ihren chemischen Qualitaten zu unterscheiden. 

Die beiden Typen chemorezeptorischer Sinnesorgane wiirden sich nach dieser 
Annahme hauptsachlich durch ihre verschiedene Empfindlichkeit gegeniiber den 
Verteilungsverhaltnissen der reizenden Substanzen unterscheiden. Abgesehen von 
der auSerdem sicherlich auch noch vorhandenen verschiedenen Empfindlichkeit 
fur die Qualitaten der reizenden Substanzen, ware es vor allem deren jeweils vor- 
handene Quantitaten in der Raumeinheit, welche die beiden T)rpen von Organen 
verschieden reizten. Es ist nun sicherlich mOglich, da6 zwei in dieser Beziehung 
sich unterscheidende Typen von chemorezeptorischen Organen sowohl bei Land- 
als auch bei Wassertieren vorkommen. 

Um mir uber diese Fragen einigen AufschluB zu verschaffen, wurden die 
im folgenden zu schildernden Versuche unternommen. Im allgemeinen nimmt 
man an, daS die dekapoden Krebse ihr hauptsachliches Chemorezeptionsorgan an 
der inneren Antenne besitzen. Speziell bei vielen Garneelen erkennt man an dem 
kurzen GeiBelfaden der inneren Antenne (vgl. Fig. A f^ c) feine hohle Harchen, 
welche mit Sinneszellen in Verbindung stehen ; man hat cdlen Grund anzunehmen, 
da6 diese Geruchshaare der Chemorezeption dienen. Darauf weisen vor alien Dingen 
die Versuche von Nagel und Bethe hin. Aufierdem glaubt man aber auch das 
Vorhandensein von Chemorezeptionsorganen an den Mundwerkzeugen annehmen 
zu mtlssen. Fiir letztere Annahme fehlt die morphologische Grundlage. ■ Es sind 
solche Organe bisher bei keiner Form gefunden worden. 

Ich ging bei meinen Versuchen von den Wahmehmungen aus, die ich an den 
normalen Tieren gemacht hatte, wenn sie ihre Nahrung aufsuchten. Ich habe diese 
Beobachtungen oben beschrieben (p. 264); es ging aus ihnen her vor, da6 die Tiere 
imstande sind, Nahrung aufzufinden, auch wenn sie dieselbe, wahrend sie ins 
Aquarium geworfen wurde, nicht mit den Augen wahrgenommen hatten. Das 
Auffinden der Fleischstucke erfolgte dann immer erst nach langerer Zeit und 
zwar wurden die Tiere, nachdem das Fleisch 3 — 5, oft aber auch lo Minuten bis 
eine Viertelstunde im Wasser gelegen hatte, unruhig; es erfolgten zuckende Be- 
wegungen an den GeiBeln fj b und f2 c, also mit dem Geruchsorgan und dem mit 

diesem verwachsenen langeren GeiBelfaden der inneren Antenne. Dann fing das 

18* 




Tier an, sich in Bewegung zu setzen, und zwar nicht immer in der Richtung auf 
das Fleischstiick los. Es erfolgten mehr tastende probierende Bewegungen. 
Naherte sich das Tier dabei dem Fleischstiick, so schlug es etwas bestimmter die 
Richtung auf dasselbe ein, schwamm aber auch jetzt noch eventuell an ihm vor- 
bei, um schlieBlich aus kurzer Entfernung in gerader Linie auf das Stuck loszu- 
sturzen. Wenn man Fischfleisch in kleinen Stiicken in das Aquarium geworfen 
hat, so werden infolge dieser Vorgange von den Garneelen samtliche Stiicke nach 
kurzer Zeit gefunden. 

Ich habe nun die Versuche mit den normalen Tieren noch in folgender 
Weise abgeandert: ich hing in ein grofies Aquarium ein kleines Sttick Fischfleisch 
an einem Faden in der Weise auf, dafl es in der Mitte des Raumes dicht unter 
der Oberflache im Wasser schwebte. Die auf dem Boden liegenden Fleischstiicke 
kOnnen von den Garneelen bei ihren gelegentlichen Bewegungen immer einmal 
beriihrt werden. Wenn also auch die ganze Art der Reaktion fiir Chemorezeption 
sprach, so waren doch andere Faktoren nicht ganz auszuschlieBen. Wie ich aber 
schon oben erwSlint habe, schwimmen die Garneelen aus der Gattung Leander 
sehr selten frei im Wasser ; sie halten sich hauptsachlich am Boden und in den 
Kantenregionen des Aquariums auf. Daher werden sogar am Boden liegende, 
aber in der Mitte des Aquariums befindliche Fleischstiicke viel spater gefunden 
als solche, welche in der Nahe der Kanten liegen. Wenn die Tiere umher- 
schwimmen, halten sie sich auch melst in der Nahe der Aquarienwande und 
kreuzen, besonders in den groBen Aquarien, selten das freie Wasser ; daher ist cs 
sehr unwahrscheinlich, da6 sie die in der Mitte des Aquariums aufgehSngten 
Fleischstiicke durch gelegentliche Beriihrungen finden. Hat man nun ein solches 
Fleischstiick aufgehangt, ohne daB die im Aquarium befindlichen Tiere mit den 
Augen dies wahrgenommen haben, so bleiben die Tiere zunachst voUkommen 
ruhig. Nach etwas mehr als einer Viertelstunde beginnen sie die ersten Reaktionen 
zu zeigen, indem sie mit den Geruchsantennen peitschenartig schlagende Be- 
wegungen ausfiihren. 

Bei jedem ruhig im Aquarium sitzenden Leander kann man wahrnehmen, 
daB er von Zeit zu Zeit zuckende Bewegungen mit der Geruchsantenne ausfiihrt. 
Man hat den Eindruck, als seien dies spontane Bewegungen und man ist versucht, 
in diesen Bewegungen eine zweckmiiBige Einrichtung zu erblicken. Indem die 
Tiere das Geruchsorgan in dieser Weise bewegcn, werden sie in den Stand gesetzt, 
verschiedene Wasserschichten auf ihre chemischen Qualitaten zu prufcn. Es wiirden 
die Bewegungen zur Folge haben, daB die Tiere von Zeit zu Zeit das ihre Ge- 
ruchsorgane umgebende Wasser wechseln und dadurch iiber einen etwa in ihrer 
Umgebung sich vollziehenden Wechsel in der chemischen Beschaffenheit des 
Wassers unterrichtet werden. Je nach der St^ke des Reizes kOnnen sie dann 
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eventuell sogar einen Anhaltspunkt fur die Richtung, aus welcher der betreffende 
Stoff in das Weisser diffundiert, erhalten. Wahrscheinlich sind die Zuckbewegnngen 
der Antennen auch tatsachlich in einem ahnlichen Sinn ftir deis Tier ntitzlich, es 
fragt sich aber, ob solche Zuckbewegungen von Zeit zu Zeit spontan erfolgen. 
Meine Beobachtungen weisen mich darauf bin, daB die Zuckbewegungen nicht 
spontan sind, sondern selbst schon eine Antwort auf irgendeinen Reiz darstellen. 
In ruhigem Wasser bei mOglichst gleichmafiiger Umgebung halten die Tiere ihre 
Geruchsantennen oft sehr lange Zeit vollkommen ruhig. In Aquarien dagegen, 
in denen sehr stark durchlUftet wird, oder in denen stark Wasser einstrOmt, er- 
folgen unablassig Zuckbewegungen. Bewegt sich das Tier von der Stelle, so 
zuckt es haufig mit den Antennen, bei Aenderung der Belichtung oder Beschattung, 
kurz bei alien mOglichen Reizen erfolgt derselbe Vorgang. Wir mtissen also 
annehmen, da6 die Zuckbewegungen ein automatischer Vorgang sind, welcher 
durch Reize der verschiedensten Art, also optische, mechanische, chemische Reize 
ausgelOst werden kann. 

Bei den Leandern, welche nach 15 Minuten oder einer halben Stunde durch 
solche Zuckbewegungen auf das ins Aquarium gehangte Fleischstiick reagieren, 
kann man wohl mit Sicherheit annehmen, dafi es sich um einen chemischen Reiz 
handelt, welcher sie erregt. Sie setzen sich bald in Bewegung, laufen zuerst am 
Boden umher, fangen dann an zu schwimmen und schlieBlich schwimmen sie auf 
das Fleischstiick los. Es dauert aber sehr lange, bis sie es finden. So wurde 
ein Stilck Fischfleisch, welches am 19. April 1909 um 12 Uhr aufgehangt war, 
erst um 2 Uhr 30 Minuten von einem Exemplar gefunden. 

Diese Versuche werden erganzt durch solche, die an Tieren angestellt wurden, 
welche der Antennenfaden oder der Augen beraubt worden waren. Eine Anzahl 
Exemplare war des Fadens der auBeren Antenne beraubt worden. Ihre Geruchs- 
antenne hatten sie behalten. Nachdem sie 3 Tage gehungert batten, brachte ich 
Stiicke Fischfleisch in ihr Aquarium, indem ich so vorsichtig vorging, daB sie die 
Bewegungen mit den Augen nicht wahrnahmen. Jedenfalls reagierten sie in 
keiner Weise. Schon nach 2 — 3 Minuten wurden sie alle drei unruhig. Das dem 
Fischfleisch zun^chst sitzende bewegte sich in gerader Linie auf das Stuck los, 
stiirzte aus einiger Entfernung darauf und fafite es. Kurz darauf verhielten sich 
die andern beiden Exemplare genau so. Charakteristisch war die kurze Zeit, die 
geradlinige Bewegung und die Wahrnehmung aus der Entfernung. Die Tiere 
verhielten sich also genau so, wie normale Exemplare. 

In einem anderen Aquarium befanden sich ExemplcU"e, denen die Faden der 
inneren Antenne samtlich weggeschnitten waren. Nachdem sie ebenfalls 3 Tage 
gehungert hatten, wurde unter den gleichen Vorsichtsmafiregeln auch in ihr 
Aquarium Fischfleisch gebracht. Nach ca. einer Viertelstunde begannen sie sich 
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zu bewegen, aber in ganz unregelmaBiger Weise. Zum Teil gingen sie direkt 
von den Fleischstiicken weg. Es hatte den Anschein, als babe irgendein 
anderer Reiz die Bewegung der Tiere verursacht Denn zuerst begann nur ein 
Exemplar sich langsam zu bewegen, dann das andere und schliefilich das dritte. 
Man hatte den Eindruck, als sei die Bewegung des ersten Exemplars der direkte 
AnlaB zur Bewegfung der anderen. 

No. I und 2 fanden in dem relativ kleinen Aquauium ihre Stiicke nach 
langerem Umherwandern, das erste nach ca. 4 Minuten; und zwar fanden sie sie 
erst dann, wenn die GeiBeln der SuBeren Antennen ganz in die Neihe der Fleisch- 
stiicke kamen. Die Entfemung betrug unter V2 c"^i j^- es erfolgte vielleicht sogar 
Beriihrung. Aber auch dann erfolgte nicht geradliniges Drauflosfahren, sondem 
unsicheres Tasten und langsames Ergreifen. No. 3 marschierte lange Zeit mit 
zurilckgelegten Geifieln der auBeren Antenne umher und fand nichta SchlieSlich 
stieB er mit der Schere beinahe an das Fleischstack und erfsiBte es dann un- 
geschickt. 

Mit denselben Exemplaren machte ich auch den Bindfadenversuch, dessen 
Ergebnis ich oben fiir die normalen Individuen geschildert habe. Nach einiger 
Zeit wurden zwei Exemplare unruhig. Das eine davon begann zu schwimmen, 
bewegte sich regellos umher, allerdings im freien Wasser, bis seine ^uBeren An- 
tennenfaden gelegentlich in die Nahe des in der Mitte des Aquariums aufgehalngten 
Fischfleisches kamen. Dann fuhr es sofort darauf los und begann zu fressen. 
Das zweite Exemplar fand nichts, das dritte suchte gar nicht. 

Tiere, welchen die Augen amputiert waren, reagierten niemals beim Ein- 
werfen der FleischstOcke, kamen sie zufallig in deren Nahe vorbei, so erfolgfte 
lebhaftes Zucken der Geruchsantennen. Ich habe oft beobachtet, daB solche 
Exemplare in einem Abstand von 4—5 cm an den Fleischstucken vorbeigingen, 
ohne zu reagieren, dann erfolgte das Zucken; die Tiere kehrten um, machten 
unsichere tastende Suchbewegungen und fuhren schlieBlich aus 2 — 3 cm Ent- 
fernung gerade auf die Stiicke los. Es kommt vor, daB geblendete Tiere in 
einem Abstand von mehr als 10 cm von dem Fleischsttick unruhig zu werden 
beginnen, dann schwimmen sie und laufen sie nach alien Richtungen ziellos 
suchend umher. Sie bleiben aber stets in der Nahe des Stiickes, nach oben 
steigend, sich senkend, Kreise beschreibend. SchlieBlich kommen sie aber in die 
unmittelbare Nahe des Stuckes und fahren dann geradlinig auf dasselbe los. Ge- 
blendete Tiere, welche aber im Besitz ihrer Geruchsantennen geblieben sind, finden 
auch frei am Faden aufgehangte Fleischstucke ; allerdings erst nach lingerer 2^it. 

Aus den angefiihrten Versuchen und zahlreichen Kontrollversuchen, welche 
ich gemacht habe, geht also mit Sicherheit hervor, daB die Garneelen beim Auf- 
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finden der Nahrung in einem weitgehenden Ma6e durch ein chemorezeptorisches 
Organ geleitet werden. Aus den Versuchen geht ferner hervor, dafi dieses Organ 
seinen Sitz an der sogenannten Geruchsantenne besitzen muB. Tiere, denen diese 
Antenne genommen war, zeigten stets eine auffallende Unsicherheit und fanden 
die Nahrung viel langsamer als Exemplare, die im Besitz dieses Organs waren, 
einerlei ob letztere sonst voUkommen normale Individuen waren, oder ob sie der 
Augen und der ubrigen Antennen beraubt waren. 

Nun erhebt sich aber die Frage, ob dieses chemorezeptorische Organ das 
einzige seiner Art ist, welches das Tier besitzt. Die angeftihrten Versuche deuten 
darauf hin, da6 die Garneelen auch noch an anderen Stellen ihres KOrpers End- 
organe besitzen, welche ihnen gestatten, die chemische Beschaffenheit ihrer Um- 
gebung zu prufen. So sahen wir, daB Tiere, denen die Geruchsantennen fehlten, 
immerhin noch imstande waren, die Nahrung uberhaupt zu finden. Auch unter- 
schieden sie die Nahrung von irgendwelchen, fiir sie nicht geeigtieten Stoffen. 
Und zwar geschah die Annahme der Nahrung nach Beriihrung mit GeiBeln der 
Antennen, mit den Thorakalbeinen oder mit den MundgliedmaBen. 

Einige der Versuche scheinen darauf hinzudeuten, dafi der Geifielfaden der 
auBeren Antenne chemorezeptorische Funktionen besitzt Tiere mit diesen An- 
tennenfaden fanden die Nahrung immer viel leichter als solche, die derselben 
beraubt waren. Tiere, denen sSmtliche Antennenfaden beider Antennen abge- 
schnitten wareUj benehmen sich ja sehr auffallend. Sie sind ganz auBerordentlich 
unruhig und reizbar. Auch zeigen sie eine geringe Neigung zum Fressen Qber- 
haupt, aber sie sind immerhin imstande, ihre Nahrung zu finden. 

Es ware ja nun nicht ausgeschlossen, daB sie beim Erkennen der Nahrung 
hauptsachlich durch Tastfunktionen geleitet waren; mir scheint dies aber nicht 
ganz wahrscheinlich, und zwar hauptsachlich aus folgendem Grunde: ich habe 
oben beschrieben, in welcher Weise ich meine Garneelen mit Fischfleisch fiitterte, 
welches ich mit Indigkarmin blau gefSrbt hatte. Dieses Fleisch wurde von den 
Versuchstieren in den ersten Tagen ohne weiteres genommen; nach einiger 2feit 
fraBen sie aber solches Fleisch nicht mehr, selbst wenn sie hungrig waren. Und 
zwar war dies nicht nur bei solchen Exemplaren der Fall, welche voUkommen 
intakt waren, sondern auch bei den verschiedenen operierten Tieren. Exemplare, 
welche Stucke gewOhnlichen Fleisches nach Benihrung mit den auBeren Antennen 
oder mit den Beinen ohne weiteres nahmen, lieBen die gefSrbten Fleischstiicke 
nach solchen Beriihrungen ohne weiteres liegen. Es ist also hOchst unwahr- 
scheinlich, daB es nur die Konsistenz der Nahrung ist, welche durch Tastorgane 
wahrgenommen wird, sondern es erscheint eine Chemorezeption wahrscheinlich. 
An den Beinen und ebenso an den Mundteilen habe nun auch ich bisher ver- 
geblich nach Endorganen gesucht, welche fiir die Chemorezeption verantwortlich 
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gemacht werden kOnnten. Etwas anders steht es mit den Geifieln der au6eren 
Antennen. Sie unterscheiden sich in der Struktur sehr von den anderen An- 
tennengeifieln. AuBer Chitinbildungen, welche ich als Versteifungsvorrichtung 
betrachte, lassen sich bei ihnen eigenartige Kanale und Poren nachweisen, von 
denen man wohl vermuten darf, da6 sie mit der Funktion der Antennen in 
naherer Beziehung stehen. 

Wenn wir bedenken, daB die wasserbewohnenden Arthropoden zwei Paar 
Antennen, die landbewohnenden jedoch nur ein Paar besitzen, so werden wir 
darauf hingewiesen, dafi jedes der Antennenpaare eine mit dem Medium zu- 
sammenhangende besondere Funktion hat Es kOnnte nun bei den wasser- 
bewohnenden Gcimeelen die Funktion des auBeren Antennenpaares mit etwas 
ganz anderem als der Chemorezeption zusammenhangen. Doch weisen manche 
der oben erwShnt^n Ergebnisse von Experimenten auf die Moglichkeit hin, dafi 
die GeiBeln der aufieren Antennen der Sitz eines „topochemischen" Sinnes sind. 
Meine Versuche reichen nicht aus, um tiefer in diese Frage einzudringen , im 
Gegenteil, manche meiner neueren Versuche haben mich sogar in bezug auf die 
Chemorezeption an anderen Stellen des KOrpers als der Geruchsantenne sehr 
skeptisch gemacht. Viele der Tiere, denen ich die Geruchsantenne amputiert 
hatte, waren im Jahre 1910 sehr schwer zum Fressen zu bringen, sie hielten oft 
stundenlang die Fleischstiicke in den KieferfflBen, ohne von ihnen zu fressen. Es 
ware nicht unmOglich, daB dieses auffallende Benehmen durch vollkommen 
mangelnde Qiemorezeption bedingt war. Doch kOnnen natiirlich auch noch andere 
hemmende Faktoren im Spiele gewesen sein. Neuerdings habe ich meine Ver- 
suche an den Exemplaren von Leander adspersus fortgesetzt, welche ich mir von 
Triest nach Mlinchen habe schicken lassen. Diese Tiere nahmen selbst in voll- 
kommen normalem Zustand Fleischstiicke nicht an, die sie mit den Beinen beriihrt 
hattcn. Erst wenn die Stiicke in eine solche Lage gebracht waren, daB das von 
den Tieren in Bewegung gesetzte Wasser von ihnen aus in die Richtung der 
Geruchsantennen gewirbelt wurde, dann erst nahmen die Tiere die Fleischstiicke 
wahr und bemachtigten sich ihrer. Es kOnnte also entweder die friiher von mir 
vermutete Chemorezeption in den Beinen entweder gar nicht vorliegen, so dafi 
die friiher beobachteten Tatsachen anders zu deuten waren, oder es kOnnten die 
vcrschiedenen Arten sich in diesem Punkte verschieden verhalten. 

Alle diese Fragen denke ich durch neue Experimente genauer zu unter- 
suchen, die angefiihrten Tatsachen zeigen aber immcrhin, daB hier trotz aller 
frtiheren Arbeiten noch ein sehr interessantes Untersuchungsgebiet vorlieg^. 
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20. a) Versuche znr Analyse der Tangorezeption, 
b) Punktion der Putzscheren, c) Muskelgefiihl und Tast- 
haare, d) Tasthaare und Wasserbewegung bei OberflUchen- 

und Tiefseeformen. 

Ueber die Tastvorgange bei den Leanderarten habe ich nur eine kleinere 
Serie von Versuchen vorgenommen, die meist in engem Zusammenhang mit den 
f ruber beschriebenen Beobachtungen standen. Als Organe der Tangorezeption 
dienen bekanntlich bei den Krebsen wie bei alien mit einem Panzer versehcnen 
Arthropoden die sogenannten Tasthaare. Es sind dies verschieden gestaltete 
Borsten, welche mit einem Gelenk der Panzeroberflache eingefiigt sind und welche 
durch Sinneszellen mit feinen peripheren Nerven in Verbindung stehen. Solche 
Tasthaare befinden sich an alien exponierten Stellen des CrustaceenkOrpers: an 
den AntennengeiBeln, an den Beinen, an den SchwimmfuBen, Schwanzplatten, 
am Rostrum, an alien Kanten und vorragenden Punkten des K5rpers. Sie sind 
an alien Gelenken vorhanden und vor alien Dingen an den Enden der Glied- 
maBen. Sie spielen jedenfalls eine sehr wichtige Rolle bei all den Reaktionen, 
welche das Tier bei Beriihrungen zeigt. 

Ein Hauptsitz der Tangorezeption sind natiirlich die langen GeiBeln der 
Antennen, welche mit Tasthaaren reichlich bcsetzt sind. Ich habe oben (p. 249) 
geschildert, wie sie das Tier nach alien Seiten sichern und man sieht oft, wie die 
Antennenfaden die ganze Umgebung des Tieres priifen. Wenn man einen 
Leander der langen Antennenfaden beraubt, so w^ird das Tier in seinen Be- 
wegungen sehr unsicher, in seinem gesamten Benehmen unruhig und gereizt. 
Das liegt natiirlich an dem Ausfall der gesamten kombinierten Funktionen der 
Antennen, zu einem groBen Teil aber sicherlich an dem Ausfall der Tastfunktionen 
der GeiBeln. Hierzu vergleiche auch die Angaben uber die Rolle der GeiBel- 
faden bei der Nahrungsfindung, p. 279. 

Wir haben oben wiederholt schon von dem Thigmotropismus des Tieres 
gesprochen, welcher es veranlaSt, sich in den Ecken und Winkeln des Aquariums 
aufzuhalten. Wir haben auch schon davon gesprochen, da6 die Tiere rauhe 
Stellen bevorzugen. In vielen Fallen kann man konstatieren, da6 selbst ihre 
Einstellung zum Licht verandert werden kann, wenn man ihnen eine rauhe Unter- 
lage darbietet. Bei all diesen Vorgangen sucht das Tier mit einer grOBeren An- 
zahl von Tasthaaren Beriihrung mit den Gegenstanden seiner Umgebung. 

Die Tasthaare sind zum Teil kurze einfache Borsten, manche von ihnen sind 
aber auch lang und gefiedert, Manche sind in den Panzer ziemlich starr ein- 




(jefOgt, Midere sind durch den Besitz eines Kugelgelenks an ihrer Basis sehr 
leicht beweglich, Je nach Form und Stellung und Beweglichkcit mu0 den Tast- 
haaren dnc etwas differente Funktion zukommen. 

Die langen und gefiederten Tasthaare besitzen eine oft relativ sehr betrScht- 
liche Oberflache. An den Randem mancher Organe bilden sie infolge der 
gegenseitigen BerQhrung ihrer Fiedern geradezu eine Art von Gitter. Da bei 
solchen Tasthaaren der nervOse Endapparat meist nicht sehr tief in die Basis des 
Haares hineinreicht, und vor alien Dingen keine nervOsen Endigungen zu den Fiedern 
der Uaare hinftthren, so mQssen wir wohl anndimen, dafi die Hauptbedeutung 
der Fiederung eben in der OberflachenvergroBening llegt, Dieselbe kommt zur 
Gdtung einmal bei den HautungsvorgSngen und dann bei der Funktion des 
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Fig. M. Futi*tcl1ung eines Leander xiphias, der sich mil dec Putzschcrea das Abdomen 
sSubert. S grolle Reterven. P Pulzscheren. 

Haares als Tasthaar. Solche gefiederte Haarc mOssen eine viol feinere Reaktion 
auf schwache Bewcgungen des umgebcnden Mediums liefern, ferner kOnnen sic 
sich infolge ihrer Fiedern sehr leicht mit den benachbarten Haaren zu einem auf 
Dnick und Zug gemeinsam reagierenden Ganzen vereinigen. 

Allerdings werden in solchen gefiederten Haaren sehr leicht alle mOglichen 
Schmutzpartikel hangen bleiben. Bekanntlich sind aber die Garneelen wie die 
moisten Dekapodenkrebsc an ihrem Korper sehr sauber; sie verdanken dies 
hauptsachlich der unablassigen Funktion der Putzscheren. Das kleine Scheren- 
paar der Leanderarten sitzt auf langen, sehr beweglichen Stielen. Mit denselben 
kann es an alle mOglichen Teile des Korpers gelangen. Ich habe schon oben 
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Fig. N. Putzscheren von Leander 
z i p h i a s. Charakteristische Haltung der Putzscheren, 
von vom gesehen. 



erwSiint, dafi bei Verwundungen die Tiere sofort mit den Putzscheren an die 
blutigen Stellen hinlangen, dieselben abtasten und abwischen. Auch nach dem 
Fressen oder wenn das Tier sich sonstwie beschmutzt hat, findet man es alsbald 
in emsigster Putzt^tigkeit. Man sieht die Tiere mit den Putzscheren anhangende 
Schmutzpeirtikel abzupfen, sie fahren zwischen Borsten und Gelenken hinein und 
vielfach kann man sogar feststellen, dafi sie die Putzscheren in geschlossenem 
Zustande anwenden, indem sie an den zu reinigenden KOrperteilen hin und her 
fahren. Die Putzscheren sind nSmlich, wie die beistehenden Abbildungen (Fig. N, 
O, P) erkennen lafit, an ihren Aufienkanten mit einigen Gruppen von starren Borsten 
versehen. Diese wirken direkt wie eine ^,, ^ 

Biirste, wenn das Tier mit geschlossener 
Putzschere hin und her reibt. Und so 
kann man die Tiere einen Teil ihres 
KOrpers nach dem andem reinigen sehen ; 
sie putzen die Augen, das Rostrum, die 
Antennenfaden, sie btirsten sich wie mit 
einer Zahnbtirste die Mundgliedmafien, 
ja man sieht sie sogar mit den Putzscheren mit aller Sorgfalt in die KiemenhOhle 
hineinfahren, und da die Tiere so durchsichtig sind, kann man deutlich erkennen, 
wie sie sich die einzelnen Kiemenblatter abwischen. 

Oft reinigen die Tiere auch ihren Schwanzfacher; dann biegen sie ihren 
Hinterleib so stark nach vorn, dafi sie sogar manchmal das Uebergewicht be- 
kommen und nach hinten iiberkippen (vgl. Fig. M). Die Rander des Schwanz- 
fachers werden dann in die Nahe des Mundes gebracht und mit dem Putzscheren- 
paar den Randem entlang gezwickt und gebtirstet 

Tiere, denen man samdiche Antennenfaden amputiert hat, benutzen zum 
Ersatz der Tastfunktionen ihre Scherenfiifie und Beine. Sie sind ganz aufier- 
ordentlich reizbar, bewegen sich sehr vorsichtig und sind fast immer in Bereit- 
schaftsstellung. Vor allem die g^rofien Scheren, oft aber auch die Putzscheren 
werden weit geOffnet vorgestreckt und fiihren unablassig tastende Bewegungen 
aus, wobei sicherlich die sehr zahkeichen Tasthaare an ihnen eine wichtige RoUe 
spielen. 

Betrachten wir die Abbildung der Putzscheren etwas genauer, so fallen uns 
einige Gruppen von Haaren auf, welche sich in der Nahe der Gelenke befinden. 
Es sind dies kiirzere oder langere starre Borsten, welche so angeordnet sind, dafi 
sie bei den verschiedenen Bewegungen der Glieder entweder mit bestimmt ge- 
formten Oberflachenteilen des Panzers oder mit anderen Borstenreihen in Be- 
riihrung kommen. Da diese Haare Tasthaare sind, welche mit Sinneszellen in 
Verbindung stehen, so gibt uns die Art ihrer Anordnung ohne weiteres eine 





Fig. p. 

Fig. O und F. Details dcr PuCzschcren vun 
Leandcr niphias. Fig. O: ganzcr SchetcnfuB von 
der Kante, Fig. P: ScherenlcLI von dcr FlSchc. 
BH BiirBtcnhaarc. Stll^^SiH^ Ctnippen von 
StelluDgsbaaren. 



Lebensgewohnheiten und Anpassiingen bei dekapoden Elrebsen. 28 S 

Vorstellung von ihrer Funktion. Man ist im allgemeinen geneigt, anzunehmen, 
daB die jeweilige Stellung eines KOrperteils bei den Crustaceen durch Muskel- 
gefiihl geregelt werde. Die Koordination der Bewegungen im Zentralnerven- 
system wird nach dieser Annahme in den einzelnen Teilen des KOrpers jeweils 
durch das Muskelgefuhl reguliert, durch welches dem Zentralorgan der jeweilige 
Zustand des betreffenden KOrperteils mitgeteilt wird. Es scheint mir viel wahr- 
scheinlicher, daB bei unseren Crustaceen ein Hauptteil dieser Funktion den ge- 
schilderten Tasthaaren zukommt. Ich mOchte siealsStellungshaare bezeichnen, 
denn je nach der Stellung des betreffenden Gliedes zu seinem Nachbarglied muB 
eine verschieden groBe Zahl dieser Haare gereizt werden. Auch muB je nach 
der Stellung die Intensitat des Druckes oder Zuges erheblich variieren. Ich bin 
der Ansicht, daB diese Stellungshaare von groBer Bedeutung ftir das Zustande- 
kommen der zweckmaBigen Stellungen und Bewegfungen bei unseren Crusta- 
ceen sind. 

Ich habe oft dariiber nachgedacht, welche Funktion dem Rostrum der 
Garneelen zukommt Es ist ja sehr charakteristisch, daB ein gut ausgebildetes 
Rostrum nur bei schwimmenden Tieren vorkommt. Ihre Verwandten, welche 
zur kriechenden Lebensweise ubergehen, verlieren schrittweise ihr Rostrum. Am 
starksten ist das Rostrum ausgebildet bei pelagischen Tieren. Es mag sein, daB, 
wie ich fruher schon vermutet habe, bei sehr starker Ausbildung das Rostrum 
eine gewisse Rolle fur die Gewichtskompensation des schwebenden KOrpers spielt. 
Bei den Leanderarten konnte ich einen derartigen EinfluB nicht mit Sicherheit 
feststellen. Tiere, denen ich das Rostrum amputiert hatte, lebten sehr lange. Im 
Anfang schien es besonders bei Weibchen, deren Hinterleib mit Eiern belastet 
war, als ob es ihnen eine gewisse Schwierigkeit mache, das Vorderende nach 
unten zu richten. Nachdem sich jedoch die Tiere beruhigt hatten, und die Wunde 
geheilt war, konnte ich in dem Benehmen der Tiere keinen wesentlichen Unter- 
schied gegenuber den normalen Individuen feststellen. Jedenfalls sind die Tiere 
mit Rostrum besonders empfindlich gegen Beriihrungen von vorne; auf ganz 
leise Beriihrungen des Rostrums reagieren die Garneelen durch einen machtigen 
Sprung nach hinten. 

Ueber die Funktionen der Statocyste, welche ja von Bethe und Kreidl 
so vorzuglich untersucht worden ist, habe ich keine eingehenderen Untersuchungen 
angestellt. Es ist mir aufgefallen, daB alle Individuen, denen ich Telle der 
inneren Antenne, an deren Basis sich ja die Statocyste befindet, amputiert hatte, 
merkwurdig schlaff wurden. Es lieB sich bei ihnen ein deutliches Nachlassen des 
Muskeltonus konstatieren. 

Von Interesse durfte in diesem Zusammenhang auch die Beobachtung sein, 
daB die aus grOBerer Tiefe heraufgebrachten bathypelagischen Garneelen sehr 
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haufig erhebliche GleichgewichtsstOrungen aufweisen. Sie liegen vielfach dauemd 
auf der Seite und fuhren auf der Seite liegend Manegebewegungen aus. "Es 
scheint dies auf eine Sch^digung der Statocysten zurQckfUhrbar zu sein. 

Bekanntlich sind die Haare in den Statocysten ganz nach dem Typus der 
Tasthaare gebaut Offenbar spielen nun auch die auf anderen Regionen des 
KOrpers verteilten gewOhnlichen Tasthaare eine nicht unwesentliche Rolle bei 
der Ausbalancierung des KOrpers. Ich habe schon f ruber auf die Beteilig^ng 
der Tasthaare an der Erhaltung des Gleichgewichts bei Dekapoden hingewiesen, 
als ich bei gewissen Krabbenarten der Stillwasserzone die merkwurdigen feder- 
artigen Balancebeine beschrieb (Latreillia, DOFLEIN 1906). Hier bei unseren 
Garneelen kommen fur diese Betrachtungen vor allem auch die Haare in Be- 
tracht, die sich auf den Schwimmplatten des Schwanzfachers befinden. Es war 
mir bei meinen Versuchen aufgefsdlen, dafi die Tiere gegen Beriihrung des 
Schwanzfachers von oben oder von unten auBerordentlich empfindlich sind. Sie 
reagieren auf leise Beriihrungen von der einen Seite durch eine kompensierende 
Bewegung auf der anderen Seite. Auch kann man leicht feststellen, da6 die 
gleichen Stellen sehr empfindlich gegen Wasserbewegfung sind. 

Untersucht man nun die Flatten des Schwanzfachers genauer, so bemerkt 
man, dafi au£er den langen starren Haaren, welche den Rand eins^umen, sich 
auf der Flache federartige, mit einem Gelenk eingefagte Sinneshaare befinden, 
in deren basalen Teil ein schon im Leben sichtbarer Nervenfortsatz eindringt 
Es sind dies offenbar empfindliche Tasthaare, welche das Tier besonders bei 
sdnen Schwimmbewegungen iiber den Wasserdruck orientieren resp. durch be- 
stimmte Reflexe die Bewegfungen je nach den Bewegungen des umgebenden 
Wassers koordinieren helfen. 

In dieser Auffassung werde ich durch Beobachtungen bestSxkt, welche ich 
an pelag^schen Tiefseeformen gemacht habe. Bei solchen Formen, so z. B. bei 
Acanthephyra Grimaldii, sind ganze Teile des KOrpers, vor alien Dingen aber die 
Schwanzplatten, voUkommen mit federfOrmigen Tasthciaren bedeckt. Diese Ober- 
ziehen manchmal wie ein Schuppenkleid die ganze Oberflache der betreffenden 
Organe. Da nun diese bathypelagischen Tiere ihr ganzes Leben im freien Wasser 
schwimmend zubringen, so ist fiir sie von besonderer Bedeutung, wenn sie Ein- 
richtungen besitzen, um die Schwimmbewegungen auf das feinste zu koordi- 
nieren. Das wiirde aber sicher in sehr vollkommener Weise erreicht durch ein 
Kleid von solchen gegen Wasserdruck sehr empfindlichen Tasthaaren. 

Diese Ausftdirungen zeigen, daB die Tasthaare der Crustaceen viel mehr 
Beachtung verdienen, als sie bisher gefunden haben. Ihre so vielgestaltige Form, 
ihre GrOBe und Stellung am Korper ist sicher von groBer Bedeutung und er- 
mOglicht ihnen im Leben ihrer Trager eine Rolle zu spielen, welche denselben 
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eine grOBere Anzcihl komplizierter Sinnesorgane erspart. Das morphologische 
und physiologische Studium der Sinneshaare bei Crustaceen, welche unter ver- 
schiedenen Existenzbedingungen vorkommen, wird uns sicher eine Menge neuer, 
interessanter Aufschltlsse bringen. 

21. Individuelle Oewohnheiten und Dressurfahigkeit 

der Leanderarten. 

Die von mir beobachteten Leanderarten werden in ihrem Benehmen uber- 
raschend schnell durch die Bedingungen ihrer jeweiligen Umgebung beeinfluBt. 
Ich habe oben wiederholt erwShnt, da6 die Tiere, welche frisch gefangen warden 
waren, sich ganz anders verhalten als die Exemplare, welche schon linger im 
Aquarium gehalten worden sind. 

Das ^ufiert sich schon darin, daB sie immer weniger gegen die t&glich sich 
wiederholenden StOrungen reagieren, welchen sie bei der Reinigung des Aquariums, 
beim Wasserwechsel, bei den Beobachtungen und Experimenten ausgesetzt sind. 
Ich habe auch schon darauf aufmerksam gemacht, dafi die Feststellung dieser 
Tatsachen uns bei SchluBfolgerungen aus den beobachteten Tatsachen sehr zur 
Vorsicht mahnt 

So nimmt ein Tier, welches schon einige Wochen im Aquarium wohnt, auf 
dieselben Reize hin, welche ein frisches Tier zum Aufbaumereflex oder g^r zur 
Flucht durch RiickstoBschwimmen veranlassen, nicht einmal mehr die Bereit- 
schaftsstellung ein. 

Ich habe mit meinen Garneelen vielfach Versuche angestellt, welche bis zu 
einem gewissen Grade an die Experimente erinnem, welche z. B. Wasmann bei 
seinen Ameisen zu der Ueberzeugxing gefuhrt haben, daR diese sozialen Insekten 
„lernfahig" seien. Exemplare von Leander xiphieis und L. treillanus z. B. welche 
im Aquarium nahe der Glaswand zu sitzen pflegten, habe ich regelmaBig durch 
Bewegungen mit einem Handtuch gereizt. Wahrend sie im Anfang durch starke 
Bewegungen reagierten, nahmen diese mit der Zeit ab und schon nach einer 
Woche reagierten die Tiere kaum mehr durch schwache Antennenbewegxmgen. 
Gegen ungewohnte Vorg^nge in ihrer Umgebung waren sie aber immer noch 
ebenso reizbar wie am ersten Tag. 

Man kann auch leicht feststellen, daB, wenn man innerhalb weniger Minuten 
einen Leander durch Beschattung oder durch Bewegung eines Gegenstandes in 
seiner Nahe mehrmals reizt, da6 rasch die Reaktion abnimmt. Das Tier wird 
wohl noch schwach gereizt; man bemerkt dies an dem leichten Zucken der 
Faden F, b und Fj c der inneren Antennen (vgl. Fig. A); aber es erfolgt weder 
Bereitschaftsstellung noch Sprung, die bei den ersten Reizen noch eintraten. 
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Es ist sehr bemerkenswert, daiS im Gegensatz zu Leander Galathea sich sehr 
langsam an regelmaBig wiederkehrende Reize gewOhnt Noch nach 14 Tagen 
reagieren die Tiere wie am Anfang in der promptesten Weise; ebenso wahrend 
des gleichen Versuches nach vielen Reizen, die etwa wahrend einer halben Stunde 
das Tier getroffen haben. 

Noch auffallender in bezug auf GewOhnung sind die Ergebnisse, welche ich 
in Mtinchen mit Exemplaren von Leander adspersus aus Triest erhielt. Ich 
fiitterte diese Tiere regelmaBig mit kleinen Stiicken von Muschelfleisch (von 
Anodonta), bei welcher Kost sie sehr gut gediehen, ihre HSutungen gut ab- 
machten und monatelang am Leben blieben, wenn nur die Durchliiftung ihrer 
kleinen Aquarien gut funktionierte. 

Ich pflegte sie zu fiittern, indem ich von einer bestimmten Seite die Stucke 
Muschelfleisch von oben her in das Aqusuium warf, wobei ich dafiir sorgte, da6 
jedes im Aquarium befindliche Individuum sein Futter bekam. 

Nachdem die Tiere in dieser Weise regelmafiig 14 Tage bis 3 Wochen lang 
jeden zweiten Tag gefuttert worden waren, bemerkte ich zu meinem Erstaunen, 
daB die Tiere unruhig wurden und an die Oberflache des Wassers schwammen, 
wenn ich nur an die betreffende Ecke des Aquariums herantrat und meine Hand 
an die Oberflache des Wassers hielt. Ja, wenn ich meinen Finger in dasWasser 
eintauchte, so schwammen sie an denselben heran und faBten die Haut mit den 
Scheren an. Friiher waren sie bei Annaherung der Hand erschreckt worden und 
beim Eintauchen des Fingers davongeschnellt 

Hielt ich ihnen nun mit der Pincette oder mit den Fingern das Futter hin, 
so kamen sie herbei und nahmen es aus der Hand. Die Tiere hatten also in 
erstaunlich kurzer Zeit eine Dressur durchgemacht 

Es ist sehr interessant und spricht durchaus fiir meine oben begriindete An- 
nahme, da6 die Leanderarten Tagtiere sind und bei Tag gut sehen, dafi diese 
GewOhnung der Tiere nur in den hell aufgestellten Aquarien mit klaremWasser 
eintrat. In den etwas diisterer aufgestellten Aquarien trat sie nicht ein, da dauerte 
es uberhaupt immer etwas linger, bis die Tiere ihr Futter fanden. Dasselbe gait 
fiir die Becken, in denen dcis Seewasser, dessen Erneuerung im Binnenland immer 
etwas Schwierigkeiten macht, durch die Fakalien der Garneelen und deren fort- 
gesetzte Aufwirbelung durch die Durchliiftung getnibt war. 

Es ist ferner von Bedeutung, daB geringfiigige Aenderungen geniigen, um 
den Erfolg der Dressur wieder zunichte zu machen. Als ich die Garneelen aus 
einem Aquarium, in welchem sie gut gelernt hatten, aus der Hand zu fressen, 
zur Wassererneuerung in ein anderes Aquarium iibersetzte, war sofort die ganze 
GewOhnung wieder aufgehoben. Die Tiere muBten von neuem dressiert werden, 
was wieder tagelang dauerte. Ich habe sie iiberhaupt nicht wieder ganz so weit 
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gebracht, als sie vorher gekommen waren, da sie vor Beendigung der neuen 
Dressur zugrunde gingen, weil in einer Nacht die Durchliiftung an ihrem Aquarium 
versagte. 

Die hier mitgeteilten Tatsachen sind fur mich der AnlaB gewesen, Ex- 
perimente auf einer breiteren Basis zu beginnen. Denn sie zeigten mir, welch 
giinstige Objekte die Garneelen auch fiir vergleichend-psychologische Experimente 
darstellen. 

Ueberhaupt habe ich diese ganze Studie in einer Form abgefaBt, welche 
deutlich zeigt, dafi sie nur die Basis fur weitere Forschung abgeben soil. Welchen 
Nutzen das genaue Studium des Baues, der Lebenserscheinungen und Lebens- 
bedingungen einer einzelnen Tierform auch far das Verstandnis der verwandten 
Tiere besitzt, dsts beweisen wohl die vergleichenden Exkurse, welche ich einzelnen 
Kapiteln angefiigt habe. 

Die Garneelen aus der Gattung Leander sind nun aber ganz besonders ge- 
eignete Objekte fiir eine solche eingehende Erforschung. Sie sind sehr haufig, 
leicht im Aquarium zu halten, selbst im Binnenland, denn sie halten langen 
Transport und eine ziemlich schlechte Behandlung aus. Als hochstehende Arthro- 
poden sind sie aber fiir unsere Erkenntnis der Lebensvorgange von Tieren, welche 
zwischen den niederen Tieren und den h6chsten so ziemlich in der Mitte stehen, 
von groBer Bedeutung. 

Ich habe die Garneelen nun durch diesen Versuch fiir mich und andere fiir 
ein tiefer eindringendes Studium prapariert. Ich biete daher vorla.ufig hauptsS-chlich 
Anfange zu solchem Studium und ProblemsteUungen. Ich habe aber, wahrend 
ich diese Arbeit niedersclirieb, um sie meinem verehrten Lehrer und Freund 
Richard Hertwig zu seinem 60. Geburtstag widmen zu kOnnen, bereits be- 
gonnen, in Gemeinschaft mit meinen Schulern das Angefangene fortzusetzen und 
I auszubauen. Richard Hertwig, desscn reichem Geist kein Gebiet der Zoologie 

1 fremd ist, widme ich diese Studie mit um so grOBerer Freude und Dankbarkeit, 

I als einige der behandelten Probleme in mir durch Diskussionen, welche ich mit 

• ihm hatte, angeregt worden sind. 
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Brklarung der Abbildungen. 

Taf el I 7. 

Fig. I. Leander xiphias. 1:1, nach dem Leben gemalt. Exemplar mit der 
bei Monaco haufigsten Farbung. 

Fig. 2. Ein solches Exemplar nach 4-w5chentlichem Aufenthalt im Dunkeln. 
Nach der Skizze gemalt. 

Fig. 3. Ein solches Exemplar (wie Fig. i) nach 3-tagigem Aufenthalt im 
Dunkeln, in eisgekiihltem Wasser. Nach der Skizze gemalt. 

Fig. 4. Leander treillanus, 1:1, nach dcm Leben gemalt. Bei Monaca typische 
Farbung. 

Fig. 5—7. Drei Formen monochromatischer (?) roter Chromatophoren von 
Leander treillanus. 

Fig. 8. Auge von Gennadas, dargestellt, um das reichliche rote Pigment zu 
zeigen. Der Goldglanz des Auges ist weggelassen. Vergr. ca. 40. 

Fig. 9. Beinglied von Gennadas mit zahlreichen Chromatophoren. zeigt, daB 
dieselben alle rein monochromatisch rot sind. Vergr. ca. 80. 



Taf el 18. 

Chromatophoren von Leander treillanus. 

Fig. 10 — 12. Gelbrote Chromatophoren mit verschiedenem Grad der Ex- 
pansion des roten Pigments. 

Fig. 13. Rotgelbes Chromatophor mit reichlich Rot. LSngsstreifung der 
Chromorhizen. 

Fig. 14 u. 15. Stark Hchtbrechende Chromatophoren bei durchfallendem 
Licht. Hauptpigment erscheint braun, daneben ist Rot und Gelb (Fig. 14) oder 
nur Rot vorhanden (Fig. 15). 

Fig. 16 u. 17. Stark lichtbrechende Chromatophoren bei auffallendem Licht; 
Fig. 16 fast rein weii3, Fig. 17 gelb und rot. 



Taf el I 9. 

P'ig. 18. Zwei rein rote Chromatophoren mit der blauen Substanz in der 
Hypodermis. Netzbildung der Chromorhizen. (Aus den braunen Bandern an den 
Seiten des Abdomens von L. treillanus.) 

Fig. 19. Rein gelbe^ Chromatophor von L. treillanus. 

Fig. 20. Einzelne gestreifte Chromorhizen eines rein gelben Chromatophors 
von L. treillanus. Zeigt deutlich das Chromorhizenskalat. Vergr. xa. 500. 

Fig. 21. Rein gelbes Chromatophor von Leander xiphias. 

19* 
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Fig. 22. Gelbrotblaues Chromatophor von L. xiphias. Netzbildung der 
Chromorhizen. Blauer Farbstoff in den Chromorhizen zum Teil in Schollen. Er 
ist aber auch im Gewebe zwischen den Chromorhizen imbibiert. 

Fig. 23. Rotblaues 



Fig. 24. Rotblaugelbes 
Fig. 25. WeiBrotblaues 
Fig. 26. RotbUugelbweifies 



Chromatophor von L. xiphias. 



Tafel 20. 



Photographien lebender Dekapoden. Momentaufnahmen 725"- 

Fig. 27. Leander treillanus, Ruhestellung. 

Fig. 28. Leander treillanus, aufwarts schwimmend. 

Fig. 29. Leander xiphias, Ruhestellung. 

Fig- 30- Galathea strigosa vom Riicken, Deutbewegungen mit den 
auBeren Antennen ausfuhrend. 

FiR- 31- Galathea strigosa von der Seite. 

Fig. 27 — 31 in nattirlicher Gr66e. 

Die Figuren der Taf. 17 — 19, bei denen VergrOBerungen nicht besonders 
vermerkt sind, sind bei 8o-facher VergrOBerung ausgefiihrt. 
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Beobachtungen uber den 
Vorgang der Erwarmung beim winter- 

schlafenden Igel. 



Von 



Dr. Tanzo Yoshida und Ernst Weinland. 



(Aus dem Physiologischen Institut in Munchen.) 



N: 



achdem Weinland und Riehl *) auf indirektem Wege (durch Bestimmung 
des Gaswechsels) und auf direktem Wege gezeigt haben, da6 beim Murmeltier 
vvahrend des Erwachens aus dem Winlerschlaf in reichlicher Menge Glykogen 
verbrannt wird, w^hrend dies beim Schlafen und Wachen im Winter nicht der 
Fall war, war es die nachste Aufgabe, zu priifen, ob auch bei Winterschl^fern 
(Heterothermen) aus and ere n Ordnungen als der der Nagetiere dasselbe Ver- 
halten statthabe, ob auch bei diesen der ProzeB des Aufwachens und der 
Erwarmung mit reichlicher Verbrennung von Kohlehydrat (neben 
Fett) verbunden sei oder nicht 

Erst wenn diese Frage beantwortet ist, ist es mOglich, welter in das Problem 
der Thermogenese der hetero- und auch der homoiothermen Tiere einzudringen, 
erst dann laBt sich beantworten, ob der beim Murmeltier eingeschlagene Weg 
einen Spezicilfall bildet, oder ob ihm allgemeinere Bedeutung zukommt. 

Wir haben zu diesem Zweck einen winterschlafenden Insekten- 
fresser gewahlt, den Igel. Ueber die Ordnung der Chiropteren sind in 
allerletzter Zeit, nachdem unsere Versuche schon abgeschlossen waren, einige 
Bef undo von Hari ^) und Reach ^ mitgeteilt worden, auf die wir unten zu 
sprechen kommen werden. An friiherer Stelle haben MiMACHi und Weinland *) 
einige Beobachtungen iiber den Gaswechsel des Igels in der warmen Jahres- 
zeit mitgeteilt; diese ergaben fiir hungernde Tiere in den ersten Hungertagen, 



i) Weinland und Riehl, Beobachtungen am winterschlafenden Murmeltier, Zeitschr. f. Biol., Bd. 49, 
p. 37 und Ueber das Verhalten des Glykogens beim heterothermen Tier, ebenda, Bd. 50, p. 75. 

2) P. Hari, Beitrag zur Kenntnis der chemischen Warmeregulation der S^ugetiere. PflOgers 
Arch., Bd. 130, p. 90 und: Der respiratorische Gaswechsel der winterschlafenden Fledermaus, ebenda, 
p. 112. 

3) Felix Reach, Beitrag zur Physiologie des Winterschlafs, Neubergs Zeitschr., Bd. 26 (1910), 

p. 391- 

4) MiMACHi und Weinland, Beobachtungen am Igel in der Periode der Nahrungsaufnahme, 
Zeitschr. f. Biol., Bd. 55, 1910. 
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solange die Tiere im wesentlichen ihre eigene Temperatur festhalten konnten 
(33 — 35 ^Q» pro Kilogramm und Stunde eine Ausscheidung von: 

1,50—0,82 g CO2 

1,26—0,75 g HjO 
und eine Aufnahme von: 

1,38—1,05 g O2 
Die hOchsten Werte wurden beobachtet, wenn die Tiere am Vortage reichlich 
(mit Fleisch) gefiittert worden waren, w^rend die niederen Werte sich ergaben, 
wenn die Tiere schon vor dem Versuch mindestens einen Tag gehungert batten. 
Die respiratorischen Quotienten (CO2 : O2) schwankten zwischen 0,80 und 0,63. 
Auch hier fanden sich die niederen GrOBen (0,71 — 0,63) an den Tagen, an 
welchen schon vor dem Versuchstag von den Tieren gehungert worden war. 

Wir haben bei den hier voriiegenden Versuchen in der Winterzeit das Tier 
zunachst ebenfalls imWachzustandbei erh5hter(Eigen-)Temperatur 
untersucht, um eine Grundlage fiir den Vergleich mit dem Sommertier zu er- 
halten. Die Resultate der angestellten 3 Versuche gibt Tabelle I. 

Tabelle I. Igel, Gaswechsel 



Ver- 


Dalum 


Igcl 
No. 


Gewicht 


Versuchs- 
dauer 


Gewichts- 

verlust 

totil 


Kot und 
Ham 


durchgestrdmte Luft 


such 
No. 


ante 


post 




davon 
analysiert 








R 


g 




g 


g 


Liter 


Liter 


I 


2.-3. II. 
1909 


I 


983»32 


903,81 


21" 5r'- 

(24") 


79,51 


51,63 


10530 


164,3 


II 


12.— 13. 

n. 1909 


I 


891,25 


874,68 


22*' 11' 
(24") 


16,57 


Harn (— ) 
Kot 0,17 


II 118 


141,7 


III 


19. — 20. 
II. 1909 


I 


844,25 


824,56 


24* 0' 


19,69 


Kot -f Ham 
3,455 


10255 


132,1 

« 



Das Tier nahm wShrend der Versuchszeit in den Tagen, an welchen es 
sich nicht im Respirationsapparat befand, gewOhnlich etwas Nahrung (Milch und 
Semmel) auf, doch nur wenig, und demcntsprechend sank sein Gewicht vom 2. bis 
20. Februar 1909 von 983 auf 844 g ab. Das Tier wachte bei einer Zimmer- 
temperatiu" von 15^ — 17,4^0 in den verschiedenen Versuchen in seinem Respi- 
rationsbehalter. 

Die Kohlensaure (1,29 — 0,98 g) wie der Sauerstoff (1,15 — 0,95 g) liegen 
mit ihren Werten pro Kilogramm und Stunde in derselben Hohe wie im Sommer. 
Die Wasserwerte (0,82 — 0,78 g) scheinen dieselbe Hohe wic im Sommer nicht zu 
erreichen. Beachtcnswert ist vielleicht, da6 die Werte mit fortdauerndem Hunger 
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allmahlich etwas absanken. Die respiratorischen Quotienten dieser Ver- 
suche liegen bei 0,732 — 0,746, sie entsprechen Oxydationsprozessen, bei denen die 
Fettverbrennung alle anderen weit uberwiegt, so daS beinahe von einer 
fast reinen Fettverbrennung gesprochen werden kann (s. unten). 



Versuche iiber den Gaswechsel wahrend des eigentlichen, tiefen 
Schlafes haben wir nicht angestellt, da die Tiere in diesem Zustand, nach dem 
was bis jetzt, besonders durch Pembrey *), femer in letzter Zeit durch Nagai '^) 
bekannt geworden ist, kein prinzipiell anderes Verhalten aufweisen, als die anderen 
Winterschlafer, z. B. das Murmeltier. 

Dagegen war es unser Plan, einige Versuche an dem erwachendenTier 
anzustellen, da hieriiber, auBer einigen Beobachtungen von Pembrey, nur wenige 
zuverlassige Beobachtungen vorliegen, die von Weinland und RiEHL am Murmel- 
tier gemacht worden sind. 

Es ergab sich nun zunSchst bei naherer Beobachtung des Igels in der 
Schlafperiode, da6 bei diesem Tier die Verhaltnisse in einiger Hinsicht etwas 

bei erhOhter KSrpertemperatur. 



m 






CO, 

0, 




pro Kilogramm und Stunde 




Ver- 


CO, 


H,0 


0, 


Nahrung 


CO, 


H,0 


0, 


Anmerkungen 


such 
No. 


g 


g 


g 






g 


g 


g 






27,93 

(30»5o) 


• 


• 


• 


gestem */♦ Liter 

Milch und eine 

Semmel 


1,29 


• 


• 


wacht, Zimmer- 
temperatur 15° C 


I 


22,96 
(24,84) 


16,265 
(17,60) 


22,82 

(24,69) 


0,732 


dgl., aber nicht 
ganz gefressen 


1,161 


0,8226 


1.154 


wocht, Zimmer- 
temp. 16,5—17,2® C 


II 


19.78 


15.75 


19,29 


0,746 


gestem */^ Liter 
Milch und eine 
Semmel etwa zur 
Halfte gefressen, 
heute nichts ge- 
fressen 


0,976 


0,777 


0,952 


wacht, Zimmer- 
temp. 16,2— 17,4 *> C 


III 



anders liegen als beim Murmeltier; wahrend sich bei diesem in alien 
Versuchen ergeben hatte, dafi das Aufwachen zusammenfaUt mit der Erwamiung, 
fand sich hier ein anderes Verhalten: Die Tiere kOnnen auch bei niederer 
Temperatur „wach** sein, und der Vorgang der Erwarmung ist vom Vorgang 
des Erwachens, bezw. des Wachseins getrennt, bezw. braucht nicht mit ihm ver- 
knupft zu sein. Es soil dies zun^chst an der Hand einiger Beobachtungen von 
uns naher beschrieben werden. 



1) Pembrey, Further observations upon the respiratory exchange and temperature of hibernating 
animals. Joum. of Physiol. Vol. 29, 1903, p. 195. 

2) Nagai, Der Stoffwechsel des Winterschlafers. Verworns Zeitschr., Bd. 9, 1909, p. 243 (p. 276). 
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Ein groBes Tier (No. 2) wurde (26. 11.) direkt aus dem Kafig, in dem es 
sich (mit dnigen anderen) im Heu ein Lager bereitet hatte, herausgenommen. 
Das Tier schlief, das Thermometer wurde in die Kugel, die das Tier bildet, 
mOglichst tief eingesenkt, und sank ab von 1 1 ® C auf 7,2 ^ C. Das Tier wurde 
ins Zimmer gebracht, es machte hie und da langsame Bewegungen, nach etwa 
einer Stunde Offnete sich die Kugel etwas, ein Fufi machte zittemde Bewegungen, 
auf AnstoBen des Kafigs kam es zu einer reflektorischen Zuckung des Haut- 
muskels (der beim Igel, in Zusammenhang mit der Funktion des Stachelkleides 
und mit der Fahigkeit, eine Kugel zu bilden, sehr stark ausgebildet ist). Nach 
annShemd 2 Stunden hat das Tier die Augen geOffnet, putzt die FiiBe mit seiner 
Zunge; nach etwa 2V2 Stunden ist der Igel etwas umhergegangen und hat etwas 
Kot entleert Nach etwa 3 Stunden ist das Tier vollstandig munter, es steht 
auf den Beinen, der Hautreflex ist sicher und kraftig, auf Reizung „blast" oder 
„faucht" es; die Temperatur betragt jetzt 35,1 ^C (Versuch IV). Die Atemziige 
betrugen nach etwa einer Stunde 44—45 in der Minute und sanken nach etwa 
2—3 Stunden auf etwa 32—30 in der Minute ab. Es fand also wahrend 
der Erwarmung wohl ein lebhafterer Gasaustausch statt als gegen Ende dieses 
Prozesses. 

In diesem Fall war demnach das Erwachen aus dem Schlaf mit der 
Erwarmung zusammengef alien, bezw. die Erwarmung hatte sich an das 
Erwachen direkt angeschlossen. Es ist dies dcisselbe Verhalten, wie wir 
es beim Murmeltier kennen. 

In einem zweiten Versuch wurde mit einem zweiten Tier, dcis ebenfalls 
aus dem Heu schlafend geholt wurde, ebenso verfahren. Das Tier erwachte und 
erwarmte sich in 3 Stunden von 6,4 ^ C auf 33,8 ^ C (Versuch V). 2 Tage spater 
(8. III.) betrug die Temperatur des Tieres, das im kalten Zimmer (8—- 1 3 *^ C) ge- 
halten wurde, und andauernd keine Nahrung aufnahm ii,4®C, am 9. III. 13,7*^ C, 
am 10. III. 8,5 ^ C, dabei fauchte („blies") das Tier jedesmal bei Beruhrung, war 
also wach. Es wurde in Versuch genommen und erhohte im Verlauf von etwas 
iiber einer Stunde seine Temperatur von 10*^ auf 30,8^ C (Versuch VI). 

Bei diesem Tier war demnach am 10. III. die Erwarmung ein von dem 
Wachsein vOllig getrennter Vorgang; das Tier war, ohne erwarmt zu sein, 
wach und erwarmte sich erst nachher. 

Ein weiteres Tier wurde am 10. III. 12 Uhr bei verhaltnismaBig warmer 
Umgebungstemperatur aus dem Heu im Kafig genommen (es wog 706,3 g) und 
ins Zimmer (bei 19,5*^0) gebracht. Der (schlafende) Igel zeigte weder den Haut- 
reflex, noch fauchte er. Seine Temperatur betrug 16,8*^ C. Nach 3 Stunden 
(um 3^®) war seine Temperatur auf 34° gestiegen; er wacht, lauft umher. entleert 
Urin. Das Tier wurde nun mehrere Tage beobachtet und lieferte folgende Daten : 
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II. III. 10** <> wacb, Kdrpertemperatur 34® C, Umgebungstemperatur etwa 11" C 



12. 


III. 


10* » 


t* 


i» 


220 „ 


»» 


140 C, steht a. d. Beinen,faucht i 






610 


!» 


»• 


33^ » 


»i 


13® M geht umher 


13- 


in. 


9«o 


warh, etwas 
schl^f rig ? 


»t 


260 „ 


>» 


10,50 c 






4*0 


wach 


91 


33^ « 


)i 


iqo C, KOrpergewicht 657,4 g 


14. 


ITT. 


980 


wach (aber 
schlafrig?) 


»» 


16,50 c 


i» 


7,5" C 






600 




»< 


90 c 


»» 


80 C 


15. 


III. 


gl6 


wach 


>» 


5^ C 


»» 


50 C, „blast" 






300 


»f 


1* 


34^ " 


It 


7,50 C, steht und geht 


16. 


III. 


98 


»i 


» 


32^ „ 


f« 


6,60 ^^ steht 


17. 


TTT. 


9«5 


f» 


»» 


7.5° C 


19 


70 C, .,blast" 



IO»» 



l» 



hat die Augen offen, der Hautreflex ist vorhanden; 



das Tier wird ins warme Zimmer gebracht, doit sinkt das in das Tier gebrachte 
Thermometer innerhalb von 2 Minuten ab von 12® C auf 10® C; der Igel hat sich 
also noch nicht nennenswert erwarmt; um 10*^ wird dcis Tier in den Respirations- 
apparat gebracht und erwarmt sich wachend von unter 10^ C auf 34,8 ®C inner- 
halb 3 Stunden (Versuch VII). 

In den Beobachtungen an diesem Tier sehen wir, da6 hohe Temperatur 
abwechselte mit herabgesetzter Temperatur verschiedener Hohe, und endlich mit 
einer Temperatur, die etwa derjenigen der Umgebung gleichkommt, und da6 
ferner (und dcis scheint uns wichtig zu sein), das Tier bei dieser niederen 
Temperatur wach^) sein kann, faucht und den Hautreflex zeigt. 

Es ist nach dem Ausgefuhrten notwendig, bei den Insektivoren den Vor- 
gang des Aufwachens zu trennen von dem der Erw^rmung. Aehn- 
lich diirften die Verhaltnisse bei den Chiropteren liegen. Die Tiere werden, 
wie z. B. die Angaben von P. Hari ^) und F. Reach ^) lehren, im Winterschlaf 
leicht und schnell wach. Reach schreibt z. B.: „Vor der T5tung wachten die 
Tiere bei den Vorbereitungen zur Wagung fur kurze Zeit auf." Hari gibt an, 
daB eine seiner winterschlafenden Fledermause (Myotis myotis Bechstein) „vor- 
sichtig aus dem Behalter genommen, bei der ersten Beriihrung sich zu bewegen 
begann und in den 2 — 3 Sekunden, die bis zu ihrer Totung diu^ch Dekapitation 
verliefen, laut schrie, ebenso wie die anderen Fledermause", und an anderer Stelle: 
er habe „Sorge daftir getragen, daB die Tiere womOglich get5tet wurden, ohne 
vorher aus dem Winterschlaf ganzlich zu erwachen; noch ehe die durch die un- 
vermeidliche Beriihrung fast momentan ausgelOste erste Inspiration recht ausge- 
fiihrt war, erfolgte mit einem Scherenschlag ihre Dekapitation". Auch in der 



i) Die Frage, ob hier vielleicht ein Wachsein verschiedenen Grades zu unterscheiden ist, ISRt sich 
zur Zeit nicht beantworten; fur die vorliegenden AusfiihniDgen scheint sie mir nicht ins Gewicht zu fallen. 

2) 1. c. p. 397. 

3) 1. c, p. 130. 
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Zusammenstellung von Merzbacher ^) iiber den Winterschlaf findet sich die 
Angabe, da6 winterschlafende Tiere, z. B. Fledermause, Ziesel, die sich bei 
niederer Temperatur (bis herab zu 4 ® C) in Schlaf befanden, erwachten und gleich 
nach dem Erwachen munter umherliefen, obgleich ihre Eigenwarme noch unter 
der Zimmertemperatur lag. Die Verhaltnisse bei den Carnivoren, von denen auch 
einige Formen heterotherm sein sollen'), sind zurzeit noch unbekannt. 

Nach dem zurzeit Bekannten muB 'man wohl vermuten, daS die hetero- 
thermen, physiologisch in gewissem Sinne weniger vollkommenen, Saugetiere eine, 
hOchst wahrscheinlich nervOse, Einrichtung besitzen, durch die sie imstande sind, 
ihre Temperatur — mit Hilfe chemischer Vorgange (Oxydationen) — von ver- 
schiedenem Niveau aus auf eine bestimmte Hohe (um 35^ C) zu treiben und iiber 
eine wechselnde Zeitstrecke hin auf dieser Eigentemperatur zu erhalten (sie jedoch 
nicht zu iiberschreiten). 

Die heterothermen Tiere nehmen durch diese Fahigkeit eine hohere Stufe 
in der Organismenfolge ein'*), als die hOchsten der Evertebraten, z. B. Insekten, 
Crustaceen, Mollusken (soweit bekannt), die wohl eine groBe Menge von zum Teil 
verschiedenen Reservestoffen aufzuhaufen vermOgen, und dadurch eine 
gewisse, mafiige Unabhangigkeit von der Umgebung erreichen, die aber in der 
Intensitat der chemischen Prozesse und damit in der Bereitschaft ihrer Organe, 
besonders der animalen, sich niemals von der umgebenden Temperatur unabhangig 
machen k6nnen, daher z. B. bei niederer Temperatur (Insekten !) in ihrer Bewegungs- 
fahigkeit sehr stark beschrankt sind*). 



1) Merzbacher, Ergebnisse der Physiologic, 3, II, 1904, p. 236. 

2) Ueber die Temperaturregulation bei den niederen S&ugetieren liegen nur wcnige 
Angaben vor, so fand Semon die Temperatur von Echidna (Ameisenigel) bei verschiedenen Exemplaren 
in der Kloake stark wechselnd, zwischen 26,5 und 34,2" C. (Notizen iiber die Korpertemperatur der 
niedersten Saugetiere, Pflugers Arch., Bd. 58, 1894, p. 229) und nach Martin (Thermal adjustment 
and respiratory exchange of Monotremes and Marsup., Proc Roy. Soc., Vol. 68, 1901) halt das Tier in der 
kalten Jahreszeit einen mehrmonatlichen Winterschlaf, in dem seine Eigentemperatur kaum h5her ist 
als die der Umgebung. Miklucho-Maclay (Proc. Linn. Soc. New South Wales, Vol. 9, 1884, Sidney 
1885, p. 1204) mafi beim Schnabeltier (Omithorhynchus) iu der Kloake die Temperatur zu 24,5 — 25,2^0, 

jedoch immerhin erheblich h6her als in der umgebenden Luft. — Schon aus dem, was bis jetzt bekannt 
ist, geht somit mit Sicherheit hervor, daB mindestens vier Ordnungen der Saugetiere heterothemie 
Reprasentanten aufweisen, und es ist, selbst wenn sich niclit noch bei anderen Ordnungen (wie vermutct 
wird) Heterothermie findet, schon im Hinblick auf diese Tatsache zu erkennen, daB der Heterothermie 
bei den Saugetieren eine groBe Bedeutung zukommt. 

3) Man pflegt haufig die Erscheinung winterschlafender Saugetiere als spezielle Anpassungserscheinung 
fiir sehr ungiinstige auBere Bedingungen zu deuten. Es ist dies natiirlich nur eine m5glichc Vorstellung. 
Man kann z. B. auch in den Winterschlaf em Tiere sehen, die auf einer physiologisch primitiven Stufe 
stehen und daher unter einigen besonderen Bedingungen (z. B. an Orten, an denen nur wahrcnd einer 
kurzen Zeit des Jahres geeignete Nahnmg zu finden ist) sich halten k5nnen, unter denen Homoiotherme 
nicht existieren k5nnen. Diese Heterothermen wiirden so dadurch, daB sie unter gewissen Bedingungen die 
Homoiothermie abzustreifen vermdgen, unter Existenzbedingungen zu leben vermSgen, welche homoiothermen 
ahnlichen Formen das Leben unmSglich machen. 

4) In vergleichbarcr Weise zeigt sich diese Abhangigkeit von der Umgebung bei vielen Mollusken 
in dem EinfluB von Feuchtigkeit und Trockenheit. 



j>eocmcniungen uoer <kb vorgang aer lirwarmung ceim wmierecnialenaen igel. iqi 

In diesem Zusatninenhang ist es vielleicht nicht ohne Interesse, die Frage 
aufzuwerfen, ob zwischen den oben genannten physiologisch hochsten Evertebraten, 
bei weldien Stoffreserven angelegt werden. und den Heterothermen, vielleicht 
eine physiologische Zwischenstufe von Tieren liegt, bei welchen zwar noch nicht 
das VemiOgen besteht, eine, kflrzer oder langer festzuhaltende, Elgentemperatur 
zu erzeugen, wohl aber die Fahigkeit, voriibergehend (durch einen nen'Osen 
Mechanismus) eine vermebrte Zufuhr von Nahrungsmaterial zu den Zellen {auf 
dem Blutwege) zu bewirken. Vielleicht sind einige Angaben von Vernon') uber 
die Kohlensaureproduktion beim Frosch, der KrOte etc., soweit ae nicht zufaJlig 
Oder durch die Methodik bedingt sind, hier zu beachten. 



Ueber die chemischen Prozesse bei der Brw&rmung. 

Es hat sich oben ergeben, daB beim Igel ErwarmungsprozeB und 
Erwachen zwei voneinander zu trennende Vorgange sind, dafi das 
Tier bei niederer Temperatur wach sein kann. Welches die Ursachen 
sind, die die ErwSrmung veranlassen, ist zurzeit noch nicht geklSrt Es ist z. B. 
auch fraglich, ob es sich dabei um einen willkQrlichen oder unwillkitrlichen Vor- 
gang handelt. Aus den oben erwShnten Befunden von. Weinland und RiEHL 
ging hervor, dati beim Murmeltier die Erwarmung in erster Linie auf 
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2) zwei Versuche an Tieren, die bei niederer KOrpertemperatur wach 
war en und sich wahrend des Versuchs nur erwelrmten. Die Dauer der 
einzelnen Versuche muBte der Aufgabe entsprechend kurz gehalten werden, sie 
betrug 3 — I Stunde. Dabei wurde, um den Rest der Kohlensaure und des 
Wassers, die in den Rohren etc. des Apparats nach Herausnahme des Tieres 
noch enthalten waren, zu erhalten. jeweils nach Herausnahme des Tieres das 
Durchsaugen von Luft noch einige Zeit fortgesetzt. AuBerdem wurde der Partiar- 
strom, der zur Untersuchung gezogen wurde, in den letzten 3 Versuchen beden- 
tend (auf etwa das 3fache) erhOht. Die Resultate sind in Tabelle II zusammen- 
gestellL 

Tabelle 11. Igel, Gaswechsel 



Ver- 


Datum 


Igel 
No. 


Gewicht 


Versuchs- 
dauer 


Gewichts- 
verlust 

g 


Kot und 
Harn 
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Temperatur des Igels 


durchgestr5mte 
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such 
No. 


ante 
g 


post 
g 


ante 
° C 


post 
° C 


Zuwachs 
• C 


Liter 


davon 

analysiert 

Liter 


IV 


26. II. 
1909 


2 


1182,22 


1176,19 


3' 8' 


6,03 


Harn(— ) 

Kot 

0,430 


7,2 


35,1 


27,9 


1454 


19,3 


V 


6. III. 
1909 


3 


549,68 


546.52 


3«' 0' 


3.16 


Ham (?) 
Kot (?) 


6,4 


33,8 


27,4 


390,8 


15,8 


VI 


10. III. 
1909 


3 


505.78 


505,19 


I" 6' 


0,59 


Harn(— ) 
Kot (-) 


10,0 


30,8 


20,8 


413,8 


16,7 


VII 


17. III. 
1909 


4 


627,60 


625,83 


3"" 0' 


1,77 


Harn(— ) 
Kot (-) 


unter 
10,0 


34,8 


24,8 


576,5 


23,0 



Die Versuche ergaben zunachst, da6 die KohlenseLureausscheidung 
in diesem Zustand bedeutend erhOht ist, gegeniiber den Versuchen am wachen 
erwarmten Tier auf das Doppelte (2,39—2,63 g CO2 pro Kilogramm und Stunde 
bei den 3-stunden Versuchen), ja etwa auf das Dreifache (3,51 g COj pro Kilo- 
gramm und Stunde in dem i-stundigen Versuch). Vermutlich ist auch bei den 
3-stundigen Versuchen der iiberwiegende Teil der Erwarmung auf kurzere Zeit 
als 3 Stunden zusammengedrSngt, und das nachfolgende Absinken der Kohlen- 
saureproduktion bewirkt ein Absinken des Mittelwertes pro Stunde. 

Da6 der Hauptanteil an der Erwarmung in die erste Zeit der 3.stundigen 
Versuche fallt, beweist wohl auch die Beobachtung, da6 bei Versuch IV die Atem- 
zahl I Stunde nach Beginn des Versuchs bedeutend hoher war als nach 2 und 
3 Stunden (s. o.). Beim Murmeltier hatten Weinland und RiEHL eine Kohlen- 
saureproduktion von 2,20 g pro Kilogramm und Stunde bei einer Versuchsdauer 
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von 3 Stunden beobachtet, also einen Wert, der dem beim Igel gefundenen ent- 
spricht. 

Die Sauerstoffauf nahme war ebenfalls stark gesteigert (1,68 — 2,29 g 
pro Kilogramm und Stunde in den zwei 3-stundigen Versuchen, 2,88 g in dem 
i-stiindigen Versuch), dagegen war die Wasserabgabe nicht erhoht gegeniiber 
dem wachen Tier, eher etwas vermindert (0,81 — 0,42 g pro Kilogramm und Stunde) 
und es scheint besonders zu beachten, da6 auch in dem Versuch, in welchem nur 
die Haupterwarmung wahrend einer Stunde beobachtet wurde, die Wasserabgabe 
niedrig blieb. Die Wasserverdunstung scheint hier, vermutlich in Beziehung zu 
der Warmeabgabe, mOglichst herabgesetzt zu sein; in Uebereinstimmung 
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damit war auch beim Murmeltier die Wasserabgabe wahrend des Aufwachens 
sehr gering (67 mg pro Kilogramm und Stunde). 

Der respiratorische Quotient lieB sich in drei von den vier Versuchen 
berechnen. Er betrug in einem Versuch (No. IV), bei dem das Tier aus dem Heu 
geholt, wahrend des Versuchs aufwachte und sich erwSrmte 1,03; in dem zweitcn 
derartigen Versuch sind alle bestimmten Werte so sehr analog, dafi der respira- 
torische Quotient Wcihrscheinlich einen ahnlichen Wert besaB. Es ist nach diesem 
nicht daran zu zweifeln, da6 beim Igel, ebenso wie beim Murmeltier, bei dem 
Erwarmungsprozefi, der mit dem Erwachen aus tiefem Schlaf 
einhergeht, eine uberwiegende Verbrennung von Kohlehydrat 
(Glykogen) stattfindet, dal3 die Erwarmung hier groBenteils auf Kosten von 
Kohlehydrat stattfindet (ob dies allein hierfiir ausreicht, s. u.). 

Zwei weitere Versuche waren mit wachen Tieren angestellt. Hier be- 
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trifft die Beobachtung den ErwarmungsprozeB allein. Die Versuche sind 
in dieser Hinsicht noch eindeutiger und der Igel erwies sich als ein geeignetes 
Objekt, um die Frage nach den chemischen Vorgangen bei der Erwarmung zu 
verfolgen. Auch in diesen Versuchen zeigte sich ein starkes Ansteigen 
des respiratorischen Quotienten gegeniiber demjenigen der erwarmten 
Tiere. Der respiratorische Quotient betrug in einem Versuch, in welchem das 
Tier eine Stunde lang (in der Haupterwarmungsperiode) beobachtet wurde, 0,89, 
in dem zweiten Versuch, der sich iiber 3 Stunden ausdehnte, ist er etwas mehr 
abgesunken, 0,84. 

Zu diesen Resultaten ist einiges zu bemerken: 

i) ergeben sie, zunachst im Ueberblick betrachtet, daB auch hier Kohle- 
hydrat bei dem Verbrennungsvorgang reichlich beteiligt ist. Es lehrt dies 
der Vergleich mit den Versuchen am Tier mit erhohter Temperatur (Tabelle I); 

2) zeigt der 3-stundige Versuch (No. VII) gegeniiber dem i-stiindigen Versuch 
(No. VI), daB hier in den zwei letzten Stunden der respiratorische Quotient wieder 
absank, daB also nur in der ersten Stunde reichlich Kohlehydrat zur Verbrennung 
kam, spater aber ein Stoff, der bei der Verbrennung einen niedrigeren respira- 
torischen Quotienten bewirkt, im vorliegenden Fall Fett, immer mehr in den 
Vordergrund trat. (Denken wir uns den Respirationsversuch statt durch 3 Stunden 
durch einen Tag fortgesetzt, so wird hier der respiratorische Quotient sich nur 
noch wenig oder gar nicht mehr iiber denjenigen der Versuche beim erwarmten 
Tier erheben. Langdauernde Versuche sind fiir die Verfolgung derartiger, in 
verhaltnismafiig kurzer Zeit ablaufender Prozesse nicht geeignet); 

3) ist noch eins zu beachten: Der respiratorische Quotient ist auch bei dem 
nur I -stiindigen Versuch nicht so hoch wie in Versuch IV, bei Erwarmung neben 
Erwachen aus dem Schlaf. Auch beim Murmeltier, das aus dem Schlaf erwachte 
und sich erwarmte, hatten Weinland und Riehl einen respiratorischen Quotienten 
von 0,94 erhalten, ja in einem Fall sogar einen solchen von 1,0. Wir mOchten 
vermuten, daB hier keine zufallige Erscheinung vorliegt, sondem daB die Er- 
warmung, je nachdem das Tier wacht oder nicht, von anderen chemischen Pro- 
zessen begleitet und unterstiitzt sein kann, die beim nicht wachen oder halb- 
wachen Tier mehr oder minder, besonders anfangs, zurucktreten. Solche Prozesse, 
die vom wachen Zentralnervensystem aus hervorgerufen werden kOnnen, mOchten 
wir zunachst besonders in den Muskeln (bei der Kontraktion) vermuten und eine 
weitere Konsequenz unseres Befundes wiirde sein, daB bei diesen vom Nerven- 
system abhangigen Vorgangen hier vorwiegend eine Oxydation von Fett statt 
hat. Auf diese Weise wurde sich erklaren, daB beim Erwarmen des wachen 
Tieres der respiratorische Quotient zwar auch ansteigt, aber nicht die Hohe er- 
reicht, wie bei einem Tier, das allmahlich gleichzeitig mit erwacht Denn beim 



Beobachtungen iiber den Vorgang der ErwSrmung beim winterschlafenden Igel. ^05 

wachen sich erwarmenden Tier tritt ein Fettverbr ennungsprozefi friih- 
zeitig als HilfsprozeB zu dem eigentlichen (reinen) auf Kohle- 
hydratverbrennung beruhenden ErwarmungsprozeB hinzu^), und 
es durfte hierdurch wohl auch der ganze Prozefl der Erwarmung beschleunigt 
werden. 

Diese Auffassung wiirde auch fiir die verhaltnismaBig niedrigen respirato- 
rischen Quotienten der Versuche von Pembrey zu der Deutung fiihren, daB hier 
Erwarmungsversuche am wachen Tier vorliegen. Dafur spricht, dafi drei von 
den vier Versuchen Pembreys an demselben Tier innerhalb weniger Tage (9. bis 
16. Januar) ausgefiihrt wurden, auch das vierte Tier war vor dem Aufwachversuch 
5fter in Beobachtung. Envachen aus dem tiefen ungestOrten Winterschlaf kann 
bei keinem der Tiere Pembreys vorgelegen haben und die Beobachtungen von 
Pembrey reihen sich somit ohne Widerspruch in die von uns erhaltenen 
Befunde ein. 

Es ist nach dem Ausgefiihrten durch unsere Versuche bewiesen, dafi auch 
beim Igel (Insektenfresser) die Erwarmung rait einerVerbrennung 
von Kohlehydrat einhergeht und es durfte nunmehr als wahrscheinlich anzu- 
sehen sein, daB bei alien heterothermen Tieren dieser selbe chemischeWeg 
zur Thermogenese eingeschlagen ist. 

Es ist bei den beschriebenen Versuchen noch eins zu bemerken. Wir haben 
gesehen, da6 die Erwarmung — ganz unabhangig vom Envachen — beim hetero- 
thermen Saugetier der Verbrennung von Kohlehydrat bedarf, daB also hier der 
Verbrauch von Kohlehydrat unter dem EinfluB des Nervensystems steht. Es 
liegt die Vermutung nicht fern, daB auch beim homoiothermen Saugetier die 
Erwarmung mit einem ahnlichen Mechanismus zusammenhangt und daB beim 
Kaltbluter, z. B. beim Frosch, wenn bei ihm eine Regulierung des Zuckerkonsums 
vom Zentralnervensystem aus bewirkt wcTden kann, wie dies bei dem Claude 
BERNARDschen Zuckerstich der Fall ist, an eine ahnliche Bedeutung dieser Ein- 
richtung zu denken ist, wie sie weiter oben angedeutet wurde. Weitere Beob- 
achtungen miissen hier abgewartet werden, ehe die groBe Reihe von Tatsachen 
auf normalem und pathologischem Gebiet, die hier in Betracht kommen, eine ent- 
scheidende Analyse finden kann. 

Wir haben hier noch einen weiteren Punkt zu erOrtern. Wir haben in 
Uebereinstimmung mit Weinland und Riehl gefunden, daB beim Igel wie beim 
Murmeltier das Glykogen bei der Erwarmung eine entscheidende RoUe spielt. 

i) Bei dieser Vorstellung wiirde die Zuckerzersetzung an sich — abgesehen von der Zufiihr von 
Zucker, die vom Nervensystem reguliert werden kann — moglicherweise nicht durch dieses beeinfluBt, in 
den Geweben stattfinden. Auf eine Reihe anderer Momente, die hier zu berticksichtigen sind, gehe ich 
jedoch hier nicht ein. 
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Weinland und Riehl haben nun ferner . beobachtet, dafi der Glykogengehalt 
im ungestOrten winterschlafenden Murmeltier einen ziemlich konstanten prozen- 
tischen Betrag des Korpergewichts ausmacht, etwa 0,3 Proz. Es Uegen nun zwar 
liber den Glykogengehalt der Insektenfresser bis jetzt keine Angaben vor, wohl 
aber von Hari und von Reach solche fiir Fledermause. Da nun diese sich 
(siehe oben) beim Erwachen ahnlich verhalten dtirften wie der Igel, so sind diese 
Daten hier heranzuziehen. Reach hat zun^chst die Fledermause zu Beginn des 
Winterschlafes (Oktober-November) in 2 Serien untersucht. Es ist dabei leider 
nicht deutlich zu ersehen, wie die Vorbehandlung der Tiere war, so dafi es eine 
Frage ist, ob die Tiere, als sie getotet wurden, im Schlafzustand bei niederer 
Temperatur sich befanden. Es ist dies besonders zu beachten, da die Fleder- 
mause, wie aus den Versuchen von Hari und aus den Angaben von Merz- 
BACHER hervorgeht, leicht voriibergehend sich erwarmen und wieder abkuhlen, 
und hierbei vermutlich Glykogen verbrauchen. Es ist also nicht selbstverstclndlich, 
da6 die untersuchten Tiere zu Beginn des Winters sich auf dem Maximum des 
winterlichen Glykogengehalts befanden. Die Bestimmungen von Reach ergaben 
in den beiden Serien fiir Serie I (wenn man Tier 1—3 zusammenrechnet, da die 
Lebern zusammen analysiert wurden) 

pro 100 g Tier 182 mg Glykogen 
in Serie II „ 100 g „ 162 mg „ 

also bedeutend niedrigere GrOBen als Weinland sie beim Murmeltier erhalten 
hat. Hierzu kommen noch zwei Analysen von Hari, in welchen iiber die Vor- 
behandlung und das Verhalten der Tiere nur gesagt ist, da6 sie vorher w^ochen- 
lang gefiittert waren und vor dem Tode 3 Tage hungerten; die Temperatur der 
Tiere und die Jahreszeit sind nicht angegeben. Diese Tiere enthielten 

im I. Fall 255 mg Glykogen pro 100 g Tier, 
„ 2. „ 46 mg „ „ 100 g „ 

Aus diesen Daten etwas iiber den maximalen Gehalt der Fledermause an Glykogen 
im Winter zu folgern, scheint nicht mOglich und es diirften die Fledermause 
gerade wegen ihres sehr leichten Erwachens aus dem Schlaf , wobei ohne Zweifel 
der ErwarmungsprozeB (mit Spaltung von Glykogen in Dextrose) sogleich ein- 
setzen kann, wenig geeignet fiir die Feststellung dieser GrOBe (die iibrigens 
wechseln kann) beim Heterothermen sein. Selbst die hOchste beobachtete Zahl 
(unter den vorliegenden Versuchen 255 mg auf 100 g Tier) kann vielleicht noch 
unter dem Maximum liegen. 

Hierzu kommt noch ein zweiter Punkt Da die Tiere, wie bekannt, wShrend 
des Schlafens (besonders unter abnormen Bedingungen) 5fter erwachen, so ist es — 
selbst wenn es gelingt, die Fledermaus zu tOten ehe sie erwacht und ehe der 
Impuls zur Erwiirmung eingetreten ist, was nach den Angaben von Hari und 



